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Cycle vital, croissance et production chez Fritillaria pellucida 
(Appendicularia), dans la baie de Villefranche-sur-Mer, France 

R. Fenaux 

Station Zoologique; Villefranche-sur-Mer, France 

Abstract 

Life Cycle, Growth and Production in Fritillaria pellucida (Appendicularia), in the Bay of 
Vi llef ranche-sur-Mer , France 

By means of daily plankton hauls during the winter of 1971-1972, the mean gener- 
ation time of Fritillaria pellucida (Busch, 1851), its stages of sexual maturity and 
their duration were established. Increases in size and weight with time and also 
both absolute and specific growth increments were determined. By means of data on 
population dynamics, an evaluation of the mean production, per cubic meter, was 
also made. 

Introdu~ion fr&quentes. Nous avons choisi Fritillaria 
pellucida (Busch, 1851), parcequ'elle est 

L'&tude des cycles vitaux, de la crois- caract&ristique des appendiculaires du 
sance et de la production des appendicu- plancton de la saison froide ~ Ville- 
laires a &t& abord&e depuis peu et sur franche-sur-Mer, lorsque la temp&rature 
une seule esp~ce, ~kopleura dioica Fol, est uniforme de 75 m ~ la surface avec 
1872. C'est ainsi que Zaika (1968, 1969), des valeurs situ&es entre 14 ~ et 13~ 
basant ses calculs sur le temps mis par 
o. dioica pour passer de 0,2 ~ 0,6 mm, a 
donn& une estimation de sa production en 
utilisant l'&quation de Bertalanffy 
(1938). Paffenh~fer (1973) a r&ussi, 
pour la premiere fois, ~ &lever o. dioica 
en laboratoire et cela pendant 19 g&n&ra- 
tions successives. Ii a montr& que, 
13~ et avec des concentrations de nour- 
riture proches de celles rencontr&es 
dans la met, la moyenne de dur&e de vie 
d'une g&n&ration &tait de 9,5 jours. 
Wyatt (1971, 1973), d'apr&s les donn&es 
obtenues pendant deux ann&es de croi- 
si&res mensuelles, calcule un certain 
nombre de param~tres relatifs & la 
croissance et ~ la reproduction de o. di- 
oica: le plus &tonnant sans doute est 
l'estimation ~ 144 jours de la dur&e 
d'une g&n&ration en met du Nord. 

Pour notre part, l'analyse de p&ches 
mensuelles (Fenaux, 1963), nous avait 
amen& ~ conclure que, en ce qui concerne 
les cycles vitaux: "les p~ches ne pa- 
raissent pas assez concentr&es dans le 
temps pour pouvoir cerner le probl&me 
(p. 95). Nous avons donc tent& une nou- 
velle approche ~ l'aide de p~ches plus 

(Fenaux, 1959, 1963). De plus, nous 
avions d&j~ (Fenaux, 1963) &tabli une 
&chelle servant ~ classer les stades de 
maturit& sexuelle, ce qui permet d'&vi- 
ter la d&termination de l'~ge des indi- 
vidus par mensuration. 

Materiel et mdthodes 

P r6l ~ yemen ts 

Le mat&riel &tudi& provient de p~ches 
verticales, de 75 m ~ la surface, effec- 
tu&es chaque jour (sauf impossibilit&), 
vers 9 h du matin, sur des fonds de 80 m, 

l'ouverture de la baie de Villefranche- 
sur-Mer (cf. point B in Fenaux, 1963). 
Le filet utilis& est du type Juday-Bogo- 
roy; ses caract&ristiques sont les sui- 
vantes: diam~tre 0,52 m, longueur 1,8 m, 
mailles en nytrel avec vide de 280 
300 ~. La vitesse de remont&e est d'en- 
viron I m/sec. Pour &viter touted&t&rio- 
ration (Fenaux, 1969) la p~che est fix&e 
imm&diatement ~ bord du bateau ~ l'aide 
de formol, de faqon ~ ce que la concen- 
tration finale soit de 2% de formald&- 
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hyde. Le volume filtr~ a ~t~ ~valu~ 
l'aide d'un volucompteur Tsurumi; sa 
valeur moyenne est de 12 m 3 par trait 
vertical (Dallot, communication person- 
nelle). 

D~termination des stades 

On sait que tousles appendiculaires 
sauf Oikopleura dioica sont hermaphrodites 
et protandriques. Nous avions (Fenaux, 
1963) d~fini pour Fritillaria pellu~da 
(Busch, 1851), 4 stades de maturit~ 
sexuelle. 

situe de novembre ~ mars. On trouvera 
dans le Tableau I le nombre mensuel 
moyen au m~tre cube r~colt~ au point B 
(d'apr~s Fenaux, 1963). 

Un exemple de variation relative par 
rapport au nombre total des appendicu- 
laires est fourni par la Fig. I, ~tablie 
d'apr~s les m~mes sources que le Tableau I. 

Ces r~sultats nous ont incit~ ~ ef- 
fectuer notre s~rie de p~ches journa- 
li~res de d~cembre 1971 ~ la fin avril 
1972. Le d~pouillement des tris a fait 
appara~tre, au d~but et ~ la fin de 
cette p~riode, une tr~s forte instabi- 

Pour cette ~tude, nous avons introduit lit~ quantitative et qualitative de la 
une petite modification ~ la classifica- population. Cela nous a conduit ~ limiter 
tion pr~c~dente en divisant l'ancien 
stade I en stades O et I. Cette distinc- 
tion a ~t~ jug~e n~cessaire pour cerner 
de plus pros le d~but des g~n~rations, 
avant que la mortalit~ ait le temps de 
modifier de faqon trop importante le 
nombre des individus ~clos. 

Le stade O comprend seulement les 
individus munis d'un ovotestis ou des 
deux glandes, ovaire et testicule, dif- 
f~renci~es depuis peu. Le testicule est 
encore sph~rique ou cylindrique, sans 
aucune extension lat~rale. 

Mesures de la taille et du poids 

La totalit~ des individus a ~t~ tri~e 
dans chaque p~che et les diff~rents 
stades sexuels d~termin~s. Les troncs 
(distance entre la base de la l~vre 
sup~rieure et la paroi post~rieure du 
tronc, ~ l'exclusion des expansions cu- 
ticulaires) ont ~t~ mesur~s au micro- 
m~tre oculaire (x 25), sur 50 individus 
pris au hasard dans chaque stade. Ces 
mensurations permettent d'~tablir une 
taille moyenne pour chacun des diff,- 
rents stades. Les individus de chaque 
groupe sont ensuite rinc~s au formiate 
d'ammonium pour ~liminer l'eau de met 

notre analyse ~ une p~riode s'~tendant 
du 3 janvier au 6 avril. 

Dur~e des g~n~rations et des stades 

L'une des m~thodes employees pour lamise 
en ~vidence des g~n~rations d'animaux 
reproduction discontinue est l'~tude des 
variations quantitatives des premiers 
stades pour d~celer l'apparition d'une 
cohorte (ensemble des individus d'une 
esp~ce donn~e n~s pendant une p~riode de 
temps limit~e, qui vivent ensemble dans 
des conditions identiques, Neess et Dug- 
dale, 1959). La dur~e de chaque cohorte 
correspond ~ l'intervalle qui s~pare deux 
p~riodes d'abondance maximale. 

A partir du 10 janvier, la courbe d' 
abondance du stade O (Fig. 2) montre un 
rythme assez net du trac~ qui pr~sente 
des maxima s~par~s par 14, 16, 17, 15 et 
15 jours. L'~tude des variations du pour- 
centage du stade O par rapport au nombre 
total des individus permet d'~liminer 
l'influence des variations de ce nombre 
total. Elle met en ~vidence (Fig. 3), 
d'une mani~re plus nette encore, le 
rythme precedent. Le seul changement con- 
siste dans l'allongement d'une journ~e 
de la premiere p~riode. Le stade O est 

(Parsons et al., 1961), puis places dans le stade le plus proche de l'~closion et 
de petites cupules en papier d'aluminium, par consequent celui qui repr~sente le 
tar~es au pr~alable. Celles-ci s~jour- mieux le nombre initial des individus 

nent ensuite pendant 48 h dans une ~tuve 
une temperature de 60~ (Lovegrove, 

1966); les cupules sont ensuite plac~es, 
pendant 2 h, dans un dessicateur ~ la 
temperature du laboratoire, puis pes~es 

composant une cohorte. I1 semble donc 
qu'on puisse accorder aux pics figurant 
sur les courbes des Figs. 2 et 3 la va- 
leur d'une indication de d~but des co- 
hortes. Un certain nombre de maxima se- 

l'aide de l'~lectrobalance Cahn G 2. condaires montre, comme on pouvait s'y 
On calcule alors le poids moyen par indi- attendre dans le milieu naturel, que la 

population ~chantillonn~e n'est pas ho- 
vidu pour chaque stade. 

Rdsultats 

R~parti tion annuelle 

Dans la couche de O ~ 75 m, Fritillaria 
pellucida est pr~sente toute i' annie et sa 
p~riode d'abondance la plus forte se 

mog~ne, que plusieurs g~n~rations peuvent 
~tre m~lang~es, mais que certaines pos- 
s~dent des effectifs sup~rieurs aux 
autres. C'est cette propri~t~ qui permet 
de les mettre en ~vidence. Les 6 pics 
observes pendant la dur~e des pr~l~ve- 
ments s~pareraient donc 5 g~n~rations. 

Le rythme des autres stades (Fig. 4) 
est moins facilement apparent que celui 
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Tableau I. Fritillaria pellucida. Nombre mensuel moyen/m 3. 

Moyenne de deux ann@es 1959 ~ 1961 

ao~t sept. oct. nov. d@c. janv. f@v. mars avr. mai juin 

2,5 2,3 1,5 4,2 3,5 7,6 13,2 3,3 1,5 2,6 3,4 

I~ I 
A S O N D J F M A M J 

Fig. i. Fritillaria pellucida. Variation men- 
suelle du pourcentage par rapport au nombre total 

d'appendiculaires dans la couehe de 75 m ~ la 

surface. En trait continu: 1959-1960; en trait 
discontinu: 1960-1961 

14 ~ 16 17 15 15 

/ I \  
2,0 

1,5 

1,0 

,5 

Fig. 2. Fritillaria pellucida. Variation du 
nombre d'individus au stade O. Ordonn~e: N = 
log (n+l); abscisse: date 
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Fig. 4. Fritillaria pellucida. Pourcentages des 

stades I, II et III par rapport au nombre total 
d' individus. Ordonn@e : pourcentages ; abscisse : 
date 
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Fig. 3. Fritillaria pellucida. Pourcentages du 

stade O par rapport au nombre total d'individus. 
Ordonn@e : pourcentage ; abscisse : date 

Tableau 2. Eritillaria pellucida. Chronologie 
des maxima des diff@rents stades pendant deux 
cycles 

Mois Stades 

O I II III 

Janvier 12 15 20 26 

F6v./mars 29 3 8 13 
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du stade O. Cela est probablement dO 
la diminution du nombre des individus 
qui influence l'~chantillonnage, ainsi 
qu'aux variations des diff~rentes causes 
de mortalit6 qui interviennent au cours 
de la suite du d6veloppement. D'autre 
part, les diff6rents parasites d~j~ sig- 
nal6s (Fenaux, 1963) ont un effet re- 
tardateur sur le d~velopppement des go- 
hades. Ii y a m~me destruction compl6te 
de ces derni6res dans le cas du parasi- 
tisme par Neresheimeria catenata. Ces effets 
masquent donc souvent le d~roulement 
normal du cycle sexuel et sont d'autant 
plus sensibles que les animaux sont plus 
~g6s. Durant deux cycles cependant (12 
au 27 janvier; 29 f~vrier au 15 mars), 
les maxima des diff@rents stades se sont 
succ6d6s avec un rythme pratiquement 
similaire (Tableau 2). Nous admettrons 
que la r6p6tition de cette chronologie 
n'est pas un effet du hasard mais re- 
fl6te, par un concours de circonstances 
heureuses, le v~ritable d6roulement des 
cycles. Le maximum du stade I se situe 
ainsi 3 jours apr~s le maximum du stade 
O, le stade II suit ~ 5 jours et le 
stade III @galement 5 jours plus tard. 

En nous basant sur les r6sultats de 
p~ches effectu6es toutes les heures pen- 
dant 24 h, nous pensons qu'i! y a moins 
de 24 h entre la fin du stade III et la 
ponte, c'est ~ dire la fin du stade IV 
(r@sultats non publi6s). Trois [ quatre 
jours apr6s le maximum du stade III ap- 
para[t un nouveau maximum du stade O. 
Les seules informations que nous ayons 
actuellement sur la dur~e qui s6pare la 
f~condation de l'oeuf et l'6closion de 
la larve, concernent ~kopleura dioica 
(Goldschmidt, 1903; Paffenh~fer, 1973). 

variations en taille et en poids 

La mensuration de 50 individus de chaque 
stade nous a donn@ la possibilit~ de cal- 
culer les longueurs moyennes du tronc. 
Les valeurs obtenues, avec intervalle de 
confiance de la moyenne (P = 0,05) sont 
les suivantes: stade O, 624 ~ • 28; 
stade I, 956 ~ • 36; stade II, 1261 ~ • 
39; stade III, 1428 ~ Z 25. La raret~ 
des individus au stade IV, et leur ~tat 
souvent d~fectueux ne nous a pas permis 
l'~tablissement d'une moyenne. I1 semble 
toutefois que la taille des individus de 
varie pas significativement pendant les 
quelques 24 h que dure le stade IV. La 
plus grande partie de l'6nergie assimil~e 

ce stade doit ~tre utilis6e pour l'ac- 
croissement des ovocytes qui vont 6tre 
pondus peu apr6s. 

Ces m~mes lots d'individus, avec la 
m~me restriction pour le stade IV, ont 
~t~ par la suite s~ch6s et pes~s; le 
poids moyen par individu a ~t~ calcul~ 
pour chaque stade. La phase ultime du 
stade IV, c'est ~ dire l'animal rempli 
d'oeufs compl6tement d~velopp~s, juste 
avant la ponte, est tr~s rarement ren- 
contr~ dans les p~ches, car le contact 
avec le filet suffit g~n~ralement ~ le 
faire ~clater. Chez des individus un peu 
moins avanc~s dans leur d~veloppement, 
le nombre moyen des ovocytes compt6s 
dans la cavit~ g~nitale a ~t~ de 85, 
avec un minimum de 77 et un maximum de 102. 

Le poids de l'animal ~ l'6closion a 
~t~ assimil~ ~ celui de l'oeuf. Ce der- 
nier a ~t~ calcul~ d'apr~s son diam6tre 
au moment de la ponte qui est en moyenne 
tr~s proche de 84 ~ et d'apr~s sa den- 
sit~. Cette densit~ est l~g~rement su- 

Chez cette esp~ce, ~ une temperature de p~rieure ~ celle de l'eau de mer puis- 
13~ environ, ie ph@nom6ne se d~roule en que l'oeuf s'y enfonce lentement. Nous 
moins de 12 h et la premiere logette est l'avons donc estim~e ~ 1,04, juste un 
s~cr6t6e dans les 24 h qui suivent la peu plus forte que la densit@ de l'eau 
ponte. Nous adopterons comme hypoth6se de mer qui est de 1,O3. Une variation de 
de travail, des temps du m6me ordre pour quelques centi6mes n'aurait d'ailleurs 
Fritilla~a pellucida. NOUS admettrons donc qu'une tr6s faible incidence sur la 
qu'en moyenne une g~n~ration dure 16 
jours et que, pour une temp6rature de 
l'eau de mer du m~me ordre que celle 
utilis6e dans les experiences de Paffen- 
h~fer, la chronologie des stades est la 
suivante (Tableau 3): 

suite des calculs. Le poids humide obtenu 
est de 0,32 ~g par oeuf. On a montr6 chez 
Oikopleura dioica (Petipa et al., 1970) que 
le poids sec de l'animal correspond 
10% du poids humide; nous prendrons ce 
chiffre pour l'oeuf de Fritillaria pellucida, 

Tableau 3. Fritillaria pellucida. Chronologie des diff~rents stades 

Jours O 1 2 3 4 5 6 7 8 9 iO ii 12 13 14 15 16 

Stades oeuf O I II III IV 
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ce qui nous donne une estimation du poids 
sec ~gale ~ 0,032 ~g. 

On admettra, par hypoth~se, que la 
perte des spermatozoYdes est approxima- 
tivement compens~e en poids par la matu- 
ration des ovocytes. Le stade IV aura 
ainsi un poids peu different de celui 
du stade III. Cependant, si on veut te- 
nir compte de la production du sperme 
rejet~ ~ la met ~ la fin du stade III, il 
faudra ajouter le poids ~quivalent A 85 
oeufs, soit 2,72 ~g. 

Nous ne poss~dons pas d'observation 
sur la longueur du tronc au moment de 
l'~closion. La relation qui lie le poids 
sec (P) en ~g ~ la longueur (L) du tronc 
en ~ (Fig. 5) peut ~tre d~crite par la 
formule suivante pour les valeurs se 
rapportant aux stades de 0 ~ III: Log PS 
= 3,21 Log s -9,11. Le coefficient de 
corr~l~tion est de O,995. Si on continue 
cette droite vers le bas, au poids de 
l'oeuf qui est 0,032 ~g, correspond une 
longueur d'environ 240 ~. Nous admet- 
trons cette valeur en supposant que la 
pente de la droite est la m~me pendant 
toute la vie de l'animal. Les diff~rents 
chiffres mesur~s ou calcul~s dans ce 
paragraphe sont r~unis dans le Tableau 4. 

Croissance en taille et en poids 

En prenant pour base la chronologie ~ta- 
blie auparavant, ainsi que les donn~es 
rapport~es dans le chapitre precedent, 
nous pouvous ~tablir les variations de 
taille et de poids des individus en 
fonction de leur stade de d~veloppement 
et par consequent de leur ~ge. 

Accroissement de la taille 

La courbe L = f (t) repr~sente l'ac- 
croissement de la longueur du tronc 
(Fig. 6). La comparaison avec les mo- 
dules th~oriques de croissance habituel- 
lement envisages (~quations logistique, 
de Gompertz et de Bertalanffy) montre 
que cette courbe est assez bien d~crite 
par le module de croissance logistique. 
L'application de l'~quation 

1428 
L = donne des 

1 + e (1'60 - 0,48 t) 

iongueurs tr~s proches de celles mesu- 
r~es au cours de l'exp~rimentation (Fig. 
6 et Tableau 5). 

La croissance journali~re absolue 
~L/At importante au d~part (202 ~/jour), 
d~croit assez r~guli~rement entre les 
stades suivants, passant successivement 
de 111 ~ 61 u/jour puis ~ 33 ~/jour. Les 
valeurs entre les stades oeuf (larve 
l'~closion) et le stade III s'alignent 
sur une droite. Le coefficient de cor- 
relation est de 0,999 et l'~quation de 
la droite est: in (~L/At) = -0,29 t + 5,86. 

5~ 

1-~ 

! 
/ 

o,H 

! 
t 

o,oi .I 
200 560 1060 20~C 

Lp 

Fig. 5. Fritillaria pellucida. Relation d'al- 
lom~trie liant le poids sec en ordonn~e (P) ~ la 
longueur du tronc en abscisse (L). Equation de 
la droite de r~gression: log P = 3,21 log L -9,11 

15ooi 

L J 

1000 

500 

300. 

b "~ .~ io T I~ T6 

Fig. 6. Fritillaria pellucida. Courbes de crois- 
sance L = f (t). En trait continu: donn~es ob- 
serv~es; en trait discontinu: donn~es calcul~es 
d'apr~s l'~quation logistique. Ordonn~e: longueur 
du tronc; abscisse: temps en jours 

Tableau 4. Fritillaria pellucida. Longueurs (L) 
moyennes du tronc (~) et poids secs moyens (~g) 
aux diff~rents stades 

Param~tres Stades 

oeuf O I II III 

L tronc 240 624 956 1261 1428 

Poids sec 0,032 0,68 3,20 7,56 9,12 



Tableau 5. Fritillaria pellucida. Compar~ison 

des longueurs (L) du tronc observAes aux dif- 
f~rents stades, avec celles calcul~es ~ l'aide 

de l'@quation logistique 

Param@tres 

0 , 5  

Stades 

oeuf O I II III IV 

At 0 2 5 iO 15 16 

L observ6es 240 625 956 1261 1428 1428 

L calcul@es 239 493 985 1372 1422 1424 

Tableau 6. Fritillaria pellucida. Comparaison 
des poids (P) observes aux diff~rents stades 
avec les poids calcul~s ~ l'aide de l'&quation 
de Bertalanffy 

Param~tres Stades 

oeuf O I II III IV 

At 0 2 5 i0 15 16 

P observes 0,032 0,68 3,20 7,56 9, 12 9, 12 

P calcul~s O,61 3,51 7,23 8,57 8,98 

0,5- 

0,]"  

0,05. 

0,02 

0,01 
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6 t ~ .m. 

Fig. 7. Fritillaria pellucida. Croissance sp~- 
cifique journali4re. Ordonn~e: in (AL/LAt); ab- 

scisse: stades. Equation de la droite de r~gres- 
sion: in (AL/LAt) = -0,43 t -0,37 

0,1- 

),02- 

- -;,--- 4.-. 

§ 

§ 

6 t ff 

Fig. 9. Eritillaria pellucida. Croissance pon- 

d~rale sp~cifique journali~re. Ordonn~e: in 
(AP/PAt); abscisse: stades. Equation de la droite 
de r~gression: in (AP/P~t) = -0,46 t + 0,35 

10- 
P 

5- 

1- 

,),5. 

3,1. 

0 02. 

0 2 5 10 T 15~"6 

Fig. 8. Fritillaria pellucida. Croissance pon- 
d~rale. P = f (t). En trait continu: courbe 
observ~e; en trait discontinu: courbe calcul~e 
d'apr~s l'~quation de Bertalanffy. Ordonn~e: 
poids en Hg; abscisse: temps en jour 

0 I II 111 I~ 

Fig. IO. Fritillaria pellucida. Courbe de survie 
th~orique d'une ponte moyenne, dans une popula- 
tion en ~quilibre num~rique. Ordonn~e: nombre 
d'individus; abscisse: stades 
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La croissance sp~cifique journali~re 
ou croissance par unit6 de longueur 
(AL/L At) = f (t) peut ~galement ~tre 
d~crite par une droite (Fig. 7), dont 
le coefficient de corr61ation est de 
0,998. L'~quation est la suivante: 
in (s At) = -0,43 t -0,37. 

Accroissement pond~ral 

La courbe P = f (6) repr~sente (Fig. 8) 
l'accroissement pond~ral de Fritillaria 
pellucida. Cette courbe est remarquable- 
ment d~crite par le mod61e th@orique de 
croissance de Bertalanffy exprim~ sous 
la forme employ@e par Zaika (1969). L' 
6quation P = 9,12 (I- e-O, 26 t) 3 donne, 
en fonction de t, des valeurs de poids 

probablement dues en grande pattie 
l'~chantillonnage et le travail sur une 
moyenne ne peut qu'att~nuer cette in- 
fluence. 

Le nombre des individus r~colt~s pen- 
dant la dur~e d'une cohorte moyenne se 
rapporte ~ 108 m 3 d'eau filtr~e. Ii varie 
avec les stades de la faqon suivante: 
stade O, 248; stade I, 116; stade II, 64; 
stade III, 37; stade IV, 2,4. Le nombre 
moyen d'oeufs correspondant ~ 2,4 indi- 
vidus en ~tat de pondre, c'est ~ dire 
la fin du stade IV, est de 85 x 2,4 = 
204, soit un chiffre inf~rieur ~ celui 
des individus r~colt~s au stade O. Le 
nombre des specimens qui ont ~t~ r~- 
colt,s au stade IV est donc forc~ment 
trop faible pour correspondre ~ la r~- 

tr~s proches de celles mesur6es au cours alit~. Les autres donn6es montrent que 
de l'exphrimentation (Fig. 8 et Tableau 6). le hombre des individus entre le stade I 

La croissance pond~rale journali6re et le stade III d~cline comme une fonc- 
absolue AP/At est faible entre le stade 
oeuf et le stade O avec une valeur de 
0,33 ~g/jour. Elle augmente ensuite 
entre les stades suivants O, Iet II, 
atteignant respectivement 0,84 et 0,87 
~g/jour. Elle reprend entre les stades 
II et III une valeur proche de celle du 
d~but avec 0,31 ~g/jour. 

Les valeurs de (AP/At) entre le stade 
oeuf et le stade III s'alignent sur une 
parabole qui est tr~s bien d~crite par 
l'~quation: in (AP/At) = -O,12 t 2 + 
1,22 t -3,07. 

L'~volution de la croissance pond~- 
rale journali~re sp~cifique ou crois- 
sance par unit~ de poids (~P/P At) = f(t) 
peut ~tre d~crite par une droite (Fig. 
9). Le coefficient de correlation est de 
-0,982 et l'~quation de la droite est 
la suivante: in (AP/P At) = -0,46 t + 
0,35. 

Dynamique de la Population 

NOUS avons d'apr~s les courbes d'abon- 
dance des Figs. 2 et 3 d~termin~ 5 g6- 
n~rations ou cohortes pendant la dur6e 
des pr~16vements. Pour la suite de nos 
calculs nous prendrons en consideration 

tion inverse du temps avec un taux con- 
stant puisque le coefficient de corr@la- 
tion est de 0,999. Cette fonction est 
une droite qui peut ~tre d6crite par la 
formule in N = -O,11 t + 5,32; N ~tant 
le nombre d'individus au temps t et t le 
nombre de jours ~coul~s depuis le stade 
oeuf. Pour aligner le stade 0 avec le 
stade I, une autre fonction du m~me type 
est n~cessaire qui est donn~e par la 
formule in = -0,25 t + 6,02. La droite 
representative coupe l'axe des origines 
au point 6,02. Cet axe correspond au 
stade oeuf, et, si nous admettons qu'il 
n'y a pas de changement du taux de mor- 
talit~ entre !'~closion et le stade O, 
le nombre d'oeufs sera repr~sent~ par 
l'exponentielle de 6,02 soit 411. Etant 
donn~ le hombre moyen d'oeufs par indi- 
vidu (85), 411 correspondrait ~ 4,8 in- 
dividus/m 3 au stade IV, soit ~ un chiffre 
double de celui obtenu dans les comp- 
tages. Nous reviendrons sur ce probl~me 
un peu plus loin. 

Chaque stade est donc maintenant d~- 
fini par un certain hombre d'individus 
qui nous permettent de calculer les pour- 
centages moyens qui subsistent succes- 

les seuls individus faisant partie de ces sivement aux diff~rents stades. Ils sont 
cohortes, c'est ~ dire entre le premier respectivement de 60,4% entre le stade 
et le sixi~me pic. Deux mille trois cent oeuf et le stade O; de 46,5% entre O et 
trente cinq individus ont ~t~ r~colt~s 
au cours de 45 pr~l~vements. Si on rap- 
porte ce chiffre au volume total des 
eaux filtr~es soit 540 m 3, la faible 
densit~ de cette esp~ce apparait mieux, 
puisque la moyenne des individus cap- 
tur~s est de 4,3/m 3. Le maximum a ~t~ 
de 21/m 3 et le minimum de O,5/m3. 

Pour obtenir les effectifs moyens 
d'une cohorte, nous avons divis~ les 
nombres totaux par 5. Etant donn~ que, 
pendant la dur@e de ces g~n~rations, les 
temperatures ont vari~ de moins de IC ~ 
les differences entre les cohortes sont 

I; de 55,1% entre Iet II; de 57,6% en- 
tre II et III; et de 11,8% entre III 
et IV. En rapportant ces pourcentages 
aux nombres d'oeufs pondus par un indi- 
vidu, nous pouvons calculer les diff'- 
rents hombres d'animaux subsistant th~o- 
riquement aux stades successifs. Nous 
trouvons ainsi, en arrondissant les r~- 
sultats: stade oeuf, 85; stade O, 51; 
stade I, 24; stade II, 13; stade III, 8; 
stade IV, I. Ces chiffres nous permet- 
tent d'~tablir la courbe de survie d'une 
ponte moyenne de Fritillaria pellucida (Fig. 
10). On trouvera ci-dessous (Tableau 7) 
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Tableau 7. Fritillaria pellucida. R~sum@ des diff@rentes 
donn@es quantitatives 

Param@ tres S tade 

oeuf O I II III IV 

Nombres compt@s 1238 580 318 187 12 

Nombres moyens 248 116 64 37 2,4 
par cohorte 

Non@0res par co- 411 248 116 64 37 4,8 
horte, rectifi6s 

Nombre moyen/m 3 3,81 2,30 1,O7 0,59 0,34 0,04 

Pourcentages IOO 60,4 46,5 55,1 57,6 11,8 
successifs 

Nombre rapport~s 85 51 24 13 8 1 
& une ponte 

les diff~rentes donn~es cities dans ce 
chapitre. 

Si on admet qu'il n'y a pas de re- 
crutement pendant la p~riode consid~r~e, 
nous pouvons ca!culer le taux moyen de 
mortalit~ instantan~: 

I Ni - I 
in (Edmondson et Win- 

m = At Ni 

berg, 1971). Les chiffres obtenus sont, 
comme cela est normal, proches de ceux 
caract&risant la pente des &quations 
pr&c&dentes: m O = 0,252; m I = 0,255; 
m II = O,119; m III = 0,110; m IV = 2,14. 
Cela permet maintenant de d&terminer, 
pour chaque p&riode insterstade, le taux 
de mortalit& finie m exprim~e en pour- 
centage de N. M = (I - e -m) x 1OO, qui 
donne les valeurs suivantes: M 0 = 22,3%; 
M I = 22,5%; M II = 11,2%; SIII = 10,4%; 
M IV = 88,2%. 

Nous avions d&j~ vu plus haut que le 
nombre des individus r&colt~s au stade 
IV ne pouvait correspondre & la r~alit&. 
M~me apr~s la correction que nous avons 
apport~e, il reste un taux de mortalit& 
entre les stades III et IV qui est tr&s 
nettement plus &lev& qu'entre les autres 
stades. Les explications & cet &tat de 
fait peuvent &tre class&es en deux 
groupes. (I) Les individus au stade IV 
sont effectivement plus nombreux que ne 
le laissent para~tre les pr&l&vements 
et ils sont mal &chantillon&s du fait de 
leur bri&vet~, mais, dans ce cas, les 
individus au stade O seraient plus nom- 
breux. Pour expliquer le nombre r~colt~, 
il faudrait qu'il y ait une perte im- 
portante entre le stade oeuf et le stade 
O. (2) Ii y a r&ellement, in situ, un 
nombre de fritillaires au stade IV in- 
f&rieur ~ ce qu'on pouvait pr&voir d' 

apr~s le taux moyen de mortalit~ ob- 
serv~ entre les autres stades. Le nombre 
faible des individus pourrait ~tre d~ 
la fragilit~ physiologique des animaux 
au moment de l'~mission des spermatozo[- 
des qui intervient ~ la fin du stade III. 

Producti on 

Nous avons maintenant tousles ~l~ments 
n~cessaires au calcul de la production 
d'une cohorte au m~tre cube. Cette pro- 
duction pendant un temps At, entre T Iet 
92, est ~gale ~ !'accroissement de poids 
AP des individus N 2 (au m 3) restant au 
temps 92 , augment~ du gain de poids 
moyen AP/2 des individus NI-N 2 (au m 3) 
~limin~s entre T I et 92 . On a done: 

Production/m 3 = N 2 AP + (NI-N2) AP 2 " 

ce qui revient ~ production/m 3 = 
+ NI 

AP ( ,N2 ~ ). Pour avoir la production 

journali~re, il faut diviser par t, on a 
alors: 

N2+N I 
Production/m3/jour = AP (. ) 

t 2 " 

Nous avons effectu~ ces calculs pour 
chaque cohorte, en nous fondant sur les 
chiffres r~els, puis sur une cohorte 
th~orique moyenne avec les chiffres rec- 
tifies qui figurent dans le Tableau 7. 
On trouvera, ~ titre d'exemple, sur le 
Tableau 8, le d~tail des operations 
ayant servi ~ l'estimation de la bio- 
masse et de la production journali~re 
au m~tre cube d'une cohorte th~orique 
moyenne. 

La production moyenne journali~re au 
m~tre cube de Friti!la~a pellucida entre 
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Tableau 8. Fritillaria pellucida. Calcul de la biomasse et 
de la production journali~re au m@tre cube, d'une cohorte 
th@orique moyenne 

Stades N/m 3 P/in- AP ZIP~At Biomasse Production 
dividus (~g/m 3 ) (mg/m3/jour) 

oeuf 3,81 0,03 O, 11 

O 2,30 0,68 0,65 0,33 1,56 i,O1 

I 1,O7 3,20 2,52 0,84 3,42 1,42 

II 0,59 7,56 4,36 0,87 4,46 0,72 

III 0,34 9,12 1,56 O,31 3,10 O,14 

IV 0,04 11,52 2,40 2,40 0,46 0,46 

Tableau 9. Fritillaria pellucida. Biomasse, 
production et rapport P/B pendant les dif- 
f~rentes cohortes d~cel@es entre le 12 janvier 
et le 30 mars 1972 

Cohortes Biomasse Production P/B 
(~g/m 3) (~g/m3/jour) 

l@re 12,68 4,16 0,328 
2@me 17,14 5,27 0,307 
3@me 25,64 5,33 0,208 
46me 5,34 1,33 0,249 
56me 5,56 1,78 0,320 

le 12 janvier et le 30 mars 1972 est 
donc ~gale ~ 3,75 ~g pour une biomasse 
de 13,11 ~g/m 3. Le rapport P/B journa- 
lier a une valeur de 0,286. 

Les r~sultats des calculs bas~s sur 
les chiffres r~els des animaux r~colt~s 
sont indiqu~s dans le Tableau 9. 

On volt ainsi qu'il y a eu des varia- 
tions assez importantes des diff~rents 
param~tres et que la production la plus 
forte a ~t~ observ~e en mars o~ elle a 
toujours d~pass~ 5 ~g/m3/jour. Le calcul 
des moyennes nous donne ici 13,27 pour 
la biomasse, 3,57 pour la production et 
0,269 pour la rapport P/B. Ces chiffres 
sont tr~s proches de ceux obtenus pour 
la cohorte th~orique moyenne. Les dif- 
ferences sont dues au fait que, dans les 
chiffres r~els, les oeufs ne sont pas 
pris en compte et les stades IV n'ont 
pas ~t~ ajust~s. 

Discussion 

Tousles travaux qui cherchent ~ estimer 
la production secondaire d'une esp~ce, 
comportent une part d'hypoth~se plus ou 
moins importante. Ce travail n'~chappe 
pas ~ cette r~gle et nous sommes par- 

faitement conscient d'un certain nombre 
de critiques qui peuvent ~tre formul~es 
tant en ce qui concerne les m~thodes que 
les hypotheses. 

Ces faiblesses sont inh~rentes aux 
m~thodes actuelles et se rencontrent 
dans la plupart des travaux de ce type. 
Les modules plus ou moins th~oriques qui 
en ressortent servent de base de compa- 
raison entre les diff~rentes esp~ces et, 
dans le cas present, nos r~sultats s'ac- 
cordent assez bien avec ceux de Zaika 
(1969) pour Oikopleura dioica. Cette esp~ce 
d'appendiculaire, ~ tendance fortement 
n~ritique, poss~de des caract~ristiques 
pond~rales (PaffenhSfer, 1973), peu dif- 
f~rentes de celles rencontr~es chez Fri- 
tillaria pellucida. Comme le r~gime alimen- 
taire des deux esp~ces est analogue et 
que l'~tude de leur d~veloppement s'est 
effectu~e dans des conditions thermiques 
proches, une comparaison de leur produc- 
tion doit ~tre possible. Zaika a montr~ 
qu'en Mer Noire, durant 4 mois pendant 
lesquels la temperature moyenne ~tait de 
14~ la production de o. dioica ~tait de 
20 mg/m 3 pour une densit~ d'environ 200 
individus/m 3. Cela signifie une produc- 
tion moyenne de 167 ~g/m3/jour pour 200 
specimens soit 0,835 ~g/individu/jour. 
Notons que l'auteur ne tient pas compte 
des Qeufs dans ces chiffres. Si on appli- 
que la m~me restriction, c'est ~ dire 
si on se base sur la production moyenne 
"r~elle" (Tableau 9) la production trou- 
v~e ~ Villefranche-sur-Mer pour F. pelluci- 
da et qui est de 3,57 ~g/m3/jour, s'ap- 
plique ~ 4,33 individus. Cela correspond 

une production moyenne de 0,825 ~g/ 
individu/jour, tr~s proche donc de celle 
calcul~e pour o. ~oica. 

La faible densit~ de Fritillaria pellu- 
cida aboutit ~ uneproduction au m~tre 
cube r~duite; quantitativement le r~le 
de cette esp~ce est certainement peu 
important dans la production secondaire 
des "herbivores" de la baie de Ville- 
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franche. Les appendiculaires ne jouent 
pas toujours un r~le aussi mineur, dans 
certains sites ils peuvent &tre parti- 
culi&rement nombreux. Zaika (1969), par 
exemple, souligne le rSle important de 
~kopleura di~ca dans la production de la 
zone cSti&re de la Mer Noire. Une fanta- 
stique pullulation de cette m&me esp~ce 
a &t& observ&e (Seki, 1973) dans le 
Saanich Inlet de l'[le de Victoria (B.C.) 
en juin et juillet 1968; les comptages 
ayant montr~ une densit~ moyenne, pen- 
dant une semaine, entre 5 met la sur- 
face, de 4300 individus/m 3, avec des 
pics A 25000. L'&valuation de la produc- 
tion pour la densit~ moyenne (en prenant 
les chiffres de Zaika) se situe aux en- 
virons de 3,5 mg/m3/jour. Cette prolif&- 
ration ne constitue pas un fait unique 
puisque je l'ai constat~, dans le m&me 
site de Victoria, en mai 1972. Comme ce 
ph~nom&ne s'est produit (Seki, 1973) 
apr&s un fort "bloom" de phytoplancton, 
il est possible que d'autres esp~ces 
puissent rencontrer des conditions simi- 
laires dans quelques cas particuliers, 
dont les "upwellings" pourraient ~tre 
un exemple. 

Signalons enfin que, lorsqu'on parle 
de la production des appendiculaires, 
on oublie g&n&ralement la fabrication 
des logettes (oikopleures) ou des pi&ges 
filtrants (fritillaires). Ces ensembles, 
secr&t&s par la couche olkoplastique, 
sont constitu&s en grande pattie par des 
muccosubstances (K~rner, 1952; Fenaux, 
1963). On ne connait pas chez Fritillaria 
pellucida le rythme de s~cr&tion, qui 
atteint pour ~kopleura dioica, 4 ~ 6 loget- 
tes par 24 h (Fenaux, 1971; Paffenh~fer, 
1973). La production de ces s&cr~tions 
est int&ressante: parcequ'elle repr&- 
sente une lib&ration de mati&re organique 
faible mais fr&quente dans la met; parce- 
que ces formations constituent, avant 
leur d&sagr&gation, des agr&gats parti- 
culaires qui sont brout~s par certains 
cop~podes et forment ainsi un &l~ment 
tr&s particulier de la cha~ne trophique 
dans le milieu p&lagique (Alldredge, 
1972). 
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