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RESUME Des échantillons de la microcouche de surface, prélevés par le rouleau de Harvey,
ont été analysés pour les sels minéraux dissous, I'activité du systéme de transfert
d’électrons (ETS) et I’activité photosynthétique (*C).

La microcouche se caractérise par des teneurs en sels nutritifs et une activit¢ ETS -
significativement plus élevées que dans les eaux immédiatement sous-jacentes. Par

contre, I'activité photosynthétique ne présente pas de différence significative entre

les deux couches étudiées.

Les facteurs de concentration sont de méme ordre de grandeur (FC ~ 2,0) pour
les phosphate, nitrate et nitrite, mais plus faible pour le silicate (FC = 1,4).

Les variations des concentrations en sels nutritifs semblent, surtout en surface,

évoluer en sens inverse de la salinité, ceci indiquant peut-étre ’origine continentale

d’une partie de telles ressources trophiques.

Seul le FC de phosphate, avec les plus fortes valeurs en présence de slicks, semble

varier en fonction de I’état d’agitation de la mer et avoir une tendance a diminuer

en fonction de la vitesse du vent.

Parmi les quatre formes étudiées, seuls le phosphate et le nitrate présentent une
relation directe avec les paramétres estimatifs de I'activité biologique dans la
microcouche de surface. D’autre part, les activités biologiques constatées a
différentes périodes de I’année, n’expliquent pas totalement les enrichissements en
nutrilites dans la couche de surface.

Les plus faibles valeurs de I'indice de productivité (**C/Chl.q) ainsi que les plus
faibles valeurs du rapport *C/ETS dans la microcouche pourraient signifier que
la consommation de sels nutritifs y est moins importante. D’autre part, les fortes
valeurs de 'activité ETS ainsi que sa relation avec les teneurs en carbone organique
particulaire et les produits de dégradation de la chlorophylle, les phéopigments,
peut indiquer qu’une fraction de ces sels nutritifs trouve son origine dans le
processus de minéralisation de la matiére organique présente dans les eaux
d’extréme surface.

Oceanol. Acta, 1985, 8, 1, 47-58.

ABSTRACT Dissolved inorganic nutrient enrichments in the sea surface micro-
layer: possible effects of abiotic and biotic environmental factors.

Water samples collected from the sea surface microlayer, by means of Harvey’s
rotating drum device, were analysed for dissolved inorganic nutrients, respiratory
electron transport system (ETS) activity and photosynthetic activity (**C). Compa-
rison of the results with those from underlying waters (0.50 m) showed significantly
higher amounts of nutrient chemicals and higher ETS activity. Photosynthetic
activity was comparable to that in the bulk water.
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Results of mean concentration factors are rather similar for phosphate, nitrate,
nitrite (FC ~ 2.0) and of smaller magnitude for silicate (FC = 1.4).

Evidence of land-derived influence is seen in'the negative correlation between
nutrient concentrations and salinity values in the surface microlayer. Microlayer -
enrichments seem to be affected by surface roughness and wind speed for
phosphate only, the highest values being associated with slicks.

Amongst the four dissolved nutrient species only the phosphate and nitrate appear
to be directly associated with microorganism activity. However, it would appear
that biological activity evaluated during different periods of the year cannot
wholly explain nutrient enrichments found in the microlayer.

The observed lower ratios of “C/Chl.a and "“C/ETS in the microlayer could add
credence to the argument that those nutrient chemicals have a lower rate of uptake
and utilization than in the underlying waters.

The high values of ETS activity as well its relation to particulate organic carbon
and phaeopigments could suggest that, in the microlayer region, at least a fraction
of these inorganic nutrients has its origin in the mineralization processes of the

organic matter.

Oceanol. Acta, 1985, 8, 1, 47-58.

INTRODUCTION

L’interface océan-atmosphére constitue une zone
de discontinuité ou se produisent des phénoménes
importants d’échanges. Si depuis longtemps il a été
reconnu que la microcouche de surface présente
des caractéristiques différentes de celles des eaux
sous-jacentes, ce n’est que depuis quelques années
que des efforts continus ont été faits pour préciser
les particularités de ce milieu. Ceci peut s’expliquer
par les nombreuses difficultés que présente son étude,
parmi lesquelles I'extréme variabilit¢ de ce milieu
résultant de processus abiotiques et biotiques. L’un
des problémes majeurs est celui d’un échantillonnage
quantitatif de la microcouche, dii, non seulement a
des difficultés de récolte, mais aussi & sa forte
hétérogénéité, celle-ci s’accentuant dans les zones
estuariennes et cOtiéres (Hamilton, Clifton, 1979,
Owen et al., 1979; Van Vleet, Williams, 1980).

L’enrichissement en substances dissoutes et en parti-
cules est un phénoméne fréquemment observé dans
la microcouche de surface. Pour ces deux phases,
des teneurs plus élevées en carbone et azote organique
ont été observées dans la microcouche par rapport
aux eaux sous-jacentes (Wiliams, 1967; Nishizawa,
1971; Marty, Saliot, 1974; Wallace, Duce, 1978;
Meyers, Kawka, 1982; De Souza Lima, Romano,
1983; Carlson, 1983).

Dans le cas des sels nutritifs, leur accumulation dans
la microcouche de surface peut constituer un facteur
favorable au développement des micro-organismes,
en particulier des phytoplanctontes, qui comme le
signalent d’autres travaux ont une tendance a s’y
accumuler (Taguchi, Nakajima, 1971; Hardy, 1971;
Brockmann et al, 1976; Manzi et al., 1977
Wandschneider, 1979; Hardy, Valett, 1981; De Souza
Lima, 1982).

Malgré le role important que jouent ces ressources
trophiques minérales relativement peu de travaux
ont été réalisés dans la microcouche en milieu naturel
(Goering, Menzel, 1965; Williams, 1967, Daumas,
1974; Volostnykh, 1979; Lyons et al., 1980; Chap-
man, Liss, 1981; Danos et al., 1983).

Les mécanismes d’accumulation dans cette micro-
couche sont controlés par de nombreux facteurs.
Parmi ces facteurs on peut citer le role des rayons
u.v. dans les processus photochimiques (Liss, 1975)
étant donné que le spectre lumineux est & peu prés
complet dans les premiers millimétres de la colonne
d’eau. Par temps calme, le processus de diffusion
moléculaire et de différence de densité contrdlent
I’accumulation de substances a I'interface; dans cer-
taines conditions, les convergences de circulation
envisagées par Langmuir (1938) et Woodcock (1944),
peuvent aussi constituer des mécanismes importants
dans le transfert de matiére a l'interface (Dietz,
Lafond, 1950). D’autres processus tels que le drai-
nage par les bulles (Baylor et al., 1962; Blanchard,
1975; Garrett, 1967) ou les apports fluviaux et
atmosphériques (Hoffman et al., 1974; Wallace,
Duce, 1975) jouent aussi un réle important sur le
plan des apports a la microcouche de surface. Pour
une revue de ces processus, ¢f. Liss (1975) et Hunter
(1980).

En fait, I’enrichissement de sels minéraux dans la
microcouche peut aussi avoir comme origine proba-
ble une minéralisation de la matiére organique par
des micro-organismes présents dans la microcouche
ainsi qu’une utilisation différentielle entre le phyto-
neuston et le phytoplancton des eaux sous-jacentes
(Chapman, Liss, 1981).

Dans ce travail je me suis intéressée plus particuliére-
ment a la distribution de sels minéraux dissous
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(phosphate, nitrate, nitrite et silicate) dans les eaux
d’extréme surface par rapport aux eaux sous-
jacentes. Etant donnée I'importance de ces nutrilites
pour le premier échelon des chaines alimentaires
marines, nous les avons confrontés a un faisceau
de paramétres tant biologiques (activit¢é ETS et
photosynthétique) que physicochimiques (salinité et
température), en cherchant a déceler leur origine
dans la microcouche ainsi que les processus d’accu-
mulation. :

MATERIEL ET METHODES

Les prélévements de la microcouche de surface ont
été effectués entre mai 1979 et juin 1980 (tab. 1) au
moyen du rouleau de Harvey (1966), dans la partie
sud du Golfe de Marseille, connue sous le terme de
« Rade d’Endoume » (De Souza Lima, 1981). Le
rouleau est constitué d’un cylindre en Afcodur de 40
cm de diamétre et de 60 cm de longueur animé d’un
mouvement de rotation par un moteur électrique
alimenté par une batterie. Le film de surface de 60
4 100 pm d’épaisseur (Harvey, 1966) s’adhére au
cylindre par capillarité et est recueilli par une gout-
tiére en caoutchouc qui ricle le cylindre sur toute sa
longueur. Les eaux sous-jacentes (0,50 m) ont été
prélevées par pompage au moyen d’un tuyau de
longueur calibrée. Les échantillons de la microcouche
et de l’eau sous-jacente ont été analysés pour le
phosphate selon Murphy et Riley (1962), nitrate
selon Wood et al. (1967), nitrite selon Bendschneider
et Robinson (1952) et silicate selon Mullin et Riley
(1955). Toutes les mesures, a I’exception de celles de
phosphate, ont été effectuées sur un auto-analyseur
Technicon. Pour pouvoir différencier 1a microcouche
de surface de la couche sous-jacente, des mesures de
salinité ont été effectuées au moyen d’un salinomeétre
Hytech (modéle 6220).

Les pigments chlorophylliens ont été évalués selon
la méthode fluorimétrique de Yentsch et Menzel
(1963) modifiée par Holm-Hansen et al. (1965). Les
mesures de I’assimilation de "“C ont été effectuées
d’aprés la méthode de Steemann-Nielsen (1952).
L’incubation a été réalisée in situ pendant 4 heures,
a linterface et a 0,50 m de profondeur dans des
flacons de 140 ml, clairs et sombres placés dans une
position horizontale par rapport a la surface de la
mer. Pour chaque flacon, on injecte, au temps zéro
(t = 0) de l'incubation, 1 ml d’une solution de
‘NaH"“CO,; correspondant 4 une activité de 4
uCi.ml~", La radioactivité incorporée a été détermi-
née par scintillation liquide et la mesure du CO,
dissous de I'’eau de mer nécessaire pour le calcul
d’incorporation a été effectuée directement par la
méthode de Van Slyke et Neil (1924). La mesure de
Iactivité du systéme transporteur d’¢électrons (ETS)
a été réalisée selon la méthode de Packard (1971)
modifiée par Kenner et Ahmed (1975 a; b). Les
échantillons ont été analysés immédiatement aprés
filtration sous vide partiel (— 20 cmHg) ou alors

Tableau 1

Date, heure des sorties effectuées en mer et conditions de
prélévement.

Sampling condition data.

Heure Vent Présence
Sortie Date (T.U) (ms™") Etat dela mer de slick
1 09.05.1979 7h00 4 Calme +
2 01.06.1979 7h00 2 Calme +
3 06.06.1979 12h00 3 Petit clapot -
4 07.06.1979 7h00 6 Clapot -
5 07.06.1979 11h00 9 Petit clapot -
6 19.06.1979 7h00 5 Petit clapot -
7 19.06.1979 12h00 3 Clapot -
8 21.06.1979 7h00 O Calme +
9 21.06.1979 11h00 7 Clapot -
10 21.06.1979 22h00 8 Clapot -
11 05.07.1979 7h00 - Calme +
12 05.07.1979 11h00 - Calme -
13 05.07.1979 16h00 - Petit clapot -
14 05.07.1979 21h00 - Petit clapot ?
15 29.08.1979 6h30 3 Calme -
16 30.08.1979 7h30 0O Calme -
17 30.08.1979 12h00 5 Clapot -
18 05.09.1979 6h30 2 Calme -
19 05.09.1979 7h30 2 Calme +
20 07.09.1979 7h00 1 Calme +
21 12.09.1979 7h00 1 Calme +
22 12.09.1979 11h00 2 Calme -
23 12.09.1979 16h00 4 Petit clapot -
24 12.09.1979 22h00 2 Calme -
25 13.09.1979 3h00 1 Calme -
26 13.09.1979 7h00 0 Calme +
27 04.12.1979 8h00 0 Calme -
28 04.12.1979 11h00 0 Calme -
29 04.12.1979 14h00 5 Calme -
30 04.12.1979 17h00 O Calme -
31 04.12.1979 20h00 2 Calme ?
32 04.12.1979 23h00 2 Calme ?
33 05.12.1979 2h00 2 Calme ?
34 05.12.1979 5h00 2 Calme ?
35 05.12.1979 8h00 1 Clapot -
36 25.03.1980 8ho00 12 Petit clapot -
37 26.03.1980 8hO00 1 Petit clapot -
38 26.03.1980 10h00 O Petit clapot -
39 20.05.1980 7h00 2 Clapot -
40 23.06.1980 7h00 0 Calme -
stockés 2 — 190°C dans I'azote liquide jusqu’au

moment du dosage. Deux témoins ont été réalisés,
un témoin réactif correspondant a la réduction de
I'INT en absence de tout échantillon, et un témoin
pigment pour chaque échantillon sans I’addition des
substrats.

Des informations concernant la vitesse du vent aux
heures de prélévements ont été fournies par la station
météorologique la plus proche (Pomégues) située a
sensiblement 4 milles de la zone de prélévement et a
80 m d’altitude. Des observations concernant I’état
de la mer ont été faites visuellement au moment des
prélévements et une classification a été. employée
pour décrire la surface de la mer: slick, calme sans
slick et clapot (tab. 1).

Les résultats obtenus au cours de ce travail ont été
traités statistiquement par des méthodes non-
paramétriques, étant donné que les conditions pour
les tests paramétriques ne sont pas remplies pour la
majorité des cas. La comparaison des données entre
la microcouche et 0,50 m a été effectuée par le
test « U» de Mann et Whitney (Siegel, 1956). La
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corrélation entre deux variables a été faite par le
coefficient de corrélation de rang (rk) de Kendall
(Siegel, 1956; Kendall, 1962).

RESULTATS

Sels minéraux dissous

Les teneurs en phosphate dans la microcouche de
surface présentent des valeurs comprises entre 1,04
et 0,16 patg.l™' (m = 0,39) et ne sont pas trés élevées
si on les compare a la valeur moyenne de 1,09
patg.1™' observée dans une zone eutrophe (Benon et
al., 1977). Par contre, elles sont supérieures aux
valeurs des eaux meéditerranéennes du large, qui
varient entre 0,05 et 0,10 patg.1”' en surface (Minas,
1968). -

Les concentrations en nitrate varient de 12,58 a
0,11 patg!l™ (m = 2,31), étant supérieures aux
valeurs constatées par Minas (1968) dans les eaux
ohgotrophes de la Méditerranée (0,672 0,11 patg. 17
mais inférieures a celles de la zone soumise a l'in-
fluence du Rhéne (m = 7,04 patg.1™").

Les valeurs de nitrite sont dans la microcouche, en
moyenne (0,28 patg.l™') supérieures a celles trouvées
par Kim (1979) dans une zone cotiére du Golfe de
Marseille (0,13 patg.l™') et comparables a celles
des aires de dilution des eaux rhodaniennes qui
présentent une valeur moyenne de 0,24 patgl™
(Benon et al., 1977).

Par rapport aux phosphate, nitrate et nitrite, le
silicate est réparti d'une fagon plus homogéne dans
la colonne d’eau (tab. 2).

La couche d’extréme surface et celle située & 0,50 m
de profondeur se différencient dans la majorité des
préléevements par une plus grande richesse de la
microcouche en sels minéraux, teneurs qui sont

Tableau 2

significativement supéricures 4 celles observées a

0,50 m (tab. 2). Ceci nous a amenés a calculer le

facteur de concentration

(FC = concentration' microcouche) pou . Chaqué ,
concentration 0,50 m

forme étudiée.

Si on considére le nombre total d’échantillons (n =
40 ), les valeurs du FC sont en général trés variables
et en moyenne de 2,15 (C.V. = 60 %) pour le
phosphate, de 2,50 (C.V. = 78 %) pour le nitrate,
de 2,07 (C.V. = 77 %) pour le nitrite. Le silicate
présente le plus faible facteur, 1,39 (C.V. = 49 %).

Confrontés A d’autres travaux (Nishizawa, 1971;
Williams, 1967; Chapman, Liss, 1980; Lyons et al.,
1980; Danos et al., 1983), c’est avec ceux de Lyons
et al. (1980) que nos résultats présentent la meilleure
concordance. Néanmoins, la comparaison des résul-
tats obtenus par différentes méthodes de préléve-
ments s’avére difficilement interprétable; ceci est
di a une différence dans I’épaisseur de la couche
prélevée, et, par conséquent, a I'efficacité de I’appa-
reil de prélévement (Hatcher, Parker, 1974; Van
Vleet, Williams, 1980; Carlson, 1982). Il n’existe pas
de relation directe entre les facteurs de concentration
pour chaque forme de sel nutritif et sa concentration
dans les eaux sous-jacentes (fig. 1). Tout au plus,
pour le phosphate, nitrate et nitrite, peut-on dire que
les facteurs de concentration plus élevés correspon-
dent en général a des concentrations faibles dans les
eaux sous-jacentes.

L’enrichissement de la microcouche en nutrilites ne
semble pas non plus évoluer en fonction directe de
I'état d’agitation de la mer. En effet (tab. 3) si les
FC moyens du phosphate sont d’autant plus élevés
que la surface de la mer est lisse (respectivement 1,51,
2,16 et 3,40, en moyenne pour les trois catégories

Valeurs maximales et minimales (max -min.), valeurs moyennes (m) et leur intervalle de confiance au coefficient de sécurité 95 % (m i
2 Sm), de I'activité ETS (ul.0,.17".h™"), de I'activité ETS par unité de biomasse (ul.0,. 17" h™ug.1™"), des teneurs en sels nutritifs (patg.1™")
dans la microcouche de surface (mc) et eaux sous-jacentes (0,50 m) ainsi que de leur facteur de concentration (FC). Comparaison des
teneurs entre les deux niveaux par le test « U » de Mann et Whitney. n = nombre d’échantillons.

Mean, standard dewatton at 95% confidence limits ( m + 2 Sm) and range values of ETS activity (pl.O;. 1" .n™"), ETS activity by biomass
unit (pl.02.1" b~ fug0™"), nutrient amounts (pg.at.l™") and enrichment ratios (FC) in the microlayer (mc) and underlying waters (0.50 m).

Comparison between the two layers by the Mann-Whitney U Test. n = number of samples.

P—-PO; N-NO; N-NO; Si—Si(OH), ETS ETS/ATP ETS/Chl.a

mc

m £ 2Sm 0,39 £ 0,08 2,31 + 0,37 0,28 £+ 0,04 4,11 £ 0,29 16,97 £ 7,29 21,23 + 5,00 15,01 + 3,85
max — min 1,04 — 0,16 12,58 — 0,23 1,09 — 0,08 10,40 — 2,33 117,14 - 0,66 62,19 — 2,13 54,93 — 2,65
n 40 40 40 40 40 40 40
0,50 m

m + 2Sm 0,20 + 0,02 1,09 £ 0,13 0,16 + 0,02 3,25 £ 0,25 6,32 + 1,85 19,13 + 4,02 12,51 + 2,79
max — min 0,35 — 0,06 3,53 - 0,12 0,39 — 0,04 4,78 — 1,86 20,50 — 0,67 64,37 — 4,21 36,78 — 1,76
n 40 40 40 40 40 40 40
FC

m + 2Sm 2,15 + 0,20 2,50 £ 0,31 2,07 £ 0,25 1,39 = 0,09
max — min 6,12 — 0,39 9,70 — 0,38 9,82 — 0,38 3,00 ~ 0,40
«U» 4,01%%* 3,34%%* 3,55%%+ 2,72%* 2,68%* NS NS
NS on significatif

< 0,05 significatif
< 0,01 tres significatif
< 0.001 trés hautement significatif.
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Tableau 3

Valeurs moyennes (m) et ecart type (s) du facteur de concentratlon
(FC) de sels minéraux et de Pactivité ETS (ul.O,.1""h~ Y en
fonction de ’état d’agitation de la mer. n = nombre d’échantil-
lons.

Mean (m) and standard deviation (s) values of nutrient enrichment
ratios (FC) and ETS activity (pl.02.0" " h™") under different sea
surface conditions. n = number of samples.

Clapot Calme Slick

m s n m s n m 8 n
P-PO, 1,51 0,72 16 2,16 0,95 16 340 1828
N-NO; 2,63 235 16 2,18 1,76 16 2,86 1,56 8
N-NO, 1,97 1,13 16 2,152,16 16 2,10 1,238
Si—-Si(OH), 1,47 0,70 16 1,32038 16 1,35 0,718
m¢ 554 396 16 10,596,31 16 52,64 31,518
ETS 0,50 m 5,54 522 16 57555 16 10,98 6,418

retenues) il n’en est pas de méme ni pour le nitrate,
ni pour le nitrite, ni surtout pour le silicate qui montre
les FC les plus faibles. Nous pouvons seulement dire
que des valeurs du FC supérieures 4 3,0 sont en
général associées a des slicks ou 4 des mers calmes,
avec des exceptions comme un FC-NO; de 9,7
constaté par petit clapot (par exemple). En fait, des
différences significatives pour les FC du phosphate
n'apparaissent que quand les formes les plus extrémes
de I'état de la mer (mer a petit clapot et slicks)
sont considérées. Aussi, seuls les FC du phosphate
montrent une tendance a diminuer en fonction de la
vitesse du vent (fig. 2) et la forte dispersion de la
distribution des valeurs du FC aux faibles vitesses
de vent (< 2 m.s™') laisse supposer qu’a ces vitesses,
d’autres processus que I’état de la mer interviennent
dans le phénoméne d’accumulation de phosphate
dans la microcouche de surface.

Pour tenter de comprendre la grande dispersion des
valeurs du FC pour les faibles valeurs de vent, nous
avons regroupé certains échantillons en trois séries
pendant lesquelles les conditions météorologiques
sont restées sensiblement constantes : juillet, septem-

1g.at.N.NO;.1(0.5Cm)

pgat NGy (050

bre et décembre (fig. 3). A noter que dans les
séries de juillet et septembre vers 16 heures, les
prélévements ont été effectués par petit clapot avant
un nouveau rétablissement du temps calme.

Les variations temporelles & court terme des concen-
trations en sels minéraux dans la microcouche et
0,50 m vont, en général, dans le méme sens que dans
la couche sous-jacente, mais vu leurs teneurs plus
faibles, ces variations sont moins évidentes. En juillet,
I’évolution du FC (fig. 3 @) n’est pas la méme pour
les trois sels considérés. Les valeurs du FC du
phosphate sont presque constantes tout le long de
la journée, sauf vers 11 heures ou elles deviennent
inférieures a 1,0. Le nitrate se caractérise par une
décroissance continue jusqu’a 16 heures aprés un
enrichissement maximal le matin, vers 7 heures.
Le nitrite et silicate évoluent parallélement, mais
contrairement au nitrite, le silicate présente des
valeurs de FC inférieures a 1,0. En septembre (fig.
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Figure 2

Facteur de concentration (FC) des phosphates en fonction de la
vitesse du vent (v).

Enrichment of reactive phosphorus in the mwrolayer as function of
wind velocity (v).
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Figure 3

Variations nycthémérales du facteur de concentration (FC) a
différentes périodes de I'année : phosphate @-#), Nitrate (x--x),
nitrite (+--+) et silicate (0—O); salinité dans la microcouche
(0—0O) et 4 0,50 m @—a@), température des eaux de surface ©@---0).

Diel variations of microlayer nutrient enrichments during different
periods of the year: phosphate (@~®), nitrate (x--x), nitrite
(+--+), and silicate (0—O), salinity values at the microlayer
(0--0) and bulkwater (@—®), surface water temperature (0—O).

3 b) les enrichissements maximaux sont constatés le
matin (vers 7 heures), le nitrite présentant un
deuxiéme maximum vers 2 heures du matin. En
décembre (fig. 3 ¢), les enrichissements dans la
microcouche vont dans le méme sens pour le nitrate
et nitrite avec les plus fortes valeurs vers 14 heures
et 8 heures du matin. Entre 20 heures et 2 heures du
matin, on constate un enrichissement maximal pour
le phosphate. Les résultats exposés dans la figure 3
montrent biea que les variations temporelles a court
terme du FC sont, dans certains cas, associées a des
baisses de la salinité; ceci se vérifie dans les relations
entre les concentrations en sels minéraux et les
valeurs de salinité, relations qui s’avérent trés haute-
ment significative pour le nitrate, tres significative
pour le phosphate et non significative pour les
silicates (tab. 4).

Si les plus fortes valeurs du FC sont généralement
associées 4 des salinités inférieures 4 37,6 %o, des
enrichissements importants apparaissent (3 < FC
< 4) dans certains cas par des salinités comprises
entre 37,6 et 38,1 %o (fig. 1). On pourrait donc
a priori penser qu'une partie de telles ressources
trophiques trouve son origine dans les apports ter-
restres, néanmoins ceci ne peut pas tout expliquer.
Le brassage des eaux, sous I’action du vent, semble,
dans certains prélévements (juillet et septembre vers
16 h), étre responsable d’une baisse sensible des
valeurs du FC. Si I'on pense que les facteurs non
biologiques ne peuvent complétement expliquer ces
accumulations de sels nutritifs a I'interface, celles-ci
pourraient résulter en partie d’une activité biologique
in situ. En effet, dans la microcouche de surface, nous
avons constaté la présence simultanée de quantité
considérable de matiére organique particulaire et
d’une activité hétérotrophe importante (De Souza
Lima, Chrétiennot-Dinet, sous presse).

Matiére organique particulaire

L'étude de la matiére organique particulaire (De
Souza Lima, 1981), montre que, comme pour le
carbone organique particulaire, la microcouche de
surface est 9 fois plus riche en carbone glucidique que
la couche sous-jacente. Le facteur de concentration
moyen de 'azote protéique (FC = 5,0) n’étant pas
trés éloigné de celui de I'azote organique particulaire
(FC = 6,4). Les facteurs de concentration plus
importants de cette matiére, sont en général associés
a la présence des slicks. Contrairement aux sels
minéraux dissous, le carbone organique particulaire
et le carbone glucidique s’accumulent systématique-
ment dans la_microcouche de surface. Par contre,
'azote des protéines présente des FC < 1 dans 8
échantillons, et I’azote total aucun enrichissement
dans 2 échantillons sur 40. Il faut également rappeler
que le seston de I'interface présente certaines caracté-
ristiques de matiére organique en partie dégradée :
valeurs plus fortes de C/N, C-glucidique/N-protéines
ou encore le fait que le rapport de phéophytines aux
pigments totaux est nettement plus élevé en surface
qu’a 0,50 m.

Tableau 4

Coefficient de corrélation de rang de Kendall (rk) entre les teneurs
en sels minéraux (natg.1™') et les valeurs de salinité dans la
microcouche (mc) et les eaux sous-jacentes (0,50 m).

Kendall’s rank correlation coefficient (rk) between nutrient concen-

trations (ug.at.d”") and salinity values in the microlayer (mc) and
underlying waters (0.50 m).

rk

me N 0,50 m N

N—=NO; vs S % — 4,80%%*
N—NO; vs S % — 2,08*
P-PO, vs S % — 2,77**
Si—-Si(OH)yvs S% — 1,95 NS

80 — 2,74** 80
80 —~ 0,92 NS 80
80 - 1,21 NS 80
80 — 0,32 NS 80
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Activite du systéme de transfert d’¢lectrons (ETS)

La mesure de I'activité ETS peut étre utilisée comme
indice de lactivité métabolique respiratoire micro-
planctonique potentielle (Packard, 1969; 1971; Ken-
ner, Ahmed, 1975 a; b ). Les valeurs de I’ETS sont
utilisées ici comme facteur estimatif de la biomasse
microplanctonique associée & une activité métaboli-
que potentielle. En effet, la relation constatée entre
Pactivité ETS et la consommation d’oxygéne ne
permet pas une utilisation des mesures d’ETS comme
indice direct de la consommation d’oxygéne (Pac-
kard, Williams, 1981).

Les résultats de I'activité ETS présentent, comme
pour les autres parameétres en relation avec le matériel
particulaire (De Souza Lima, Chrétiennot-Dinet,
sous presse), une distribution trés variable dans la
couche ultrasuperficielle avec des valeurs comprises
entre 117,14 et 0,66 ul.0..1"".h~!' (m = 16,97; C.V.
= 136 %).

La couche sous-jacente apparait, elle, plus homogeéne
avec une valeur moyenne de 6,32 ul.O,.1".h™' (C.V.
= 93 %). Cette activité, significativement plus élevée
(tab. 2) dans les eaux d’extréme surface qu’a 0,50 m,
est certainement liée a4 la présence d’'une biomasse
microplanctonique importante, comme cela a été
démontré antérieurement par les mesures d’ATP et
de Chl.a (De Souza Lima, Romano, 1983).

Si I'on constate une activité ETS supérieure dans la
microcouche de surface, par contre, par unité de
biomasse microplanctonique totale (ETS/ATP) ou
par unit¢é de «biomasse» chlorophyllienne
(ETS/Chl.a; tab. 2), cette activité spécifique n’y est
pas plus élevée. Ceci tend 4 montrer que la part de
la fraction active de deux couches est sensiblement
de méme importance.

L’activit¢ ETS montre dans la microcouche une
évolution avec I'état d’agitation de la mer (tab. 3) et
aussi une relation inverse avec la vitesse du vent (rk
= — 3,01**) relation qui ne se vérifie pas dans les
eaux situées a 0,50 m de profondeur. Ceci tend a
montrer que I'état d’agitation de la mer, qui tend
plus ou moins a homogénéiser la colonne d’eau,
contribue 4 altérer la stabilité de la situation hydrolo-
gique, et, par conséquent, I’existence d’une popula-
tion neustonique bien individualisée.

Les variations temporelles a court terme des valeurs
d’ETS sont en général plus importantes dans la
microcouche. En septembre, les variations diurnes
suivent en surface la méme évolution que celle
observée au mois de juillet, maximum le matin et
minimum vers 16 heures, dépression qui est a relier
a un phénomeéne de turbulence et, par conséquent,
a une disparition de la stratification de la colonne
d’eau. , .
L’activit¢ ETS montre une évolution le long de
I'année, similaire a celle des facteurs estimatifs de la
biomasse. Néanmoins, si I’on compare I’activité ETS
et I'activité photosynthétique, celle-ci est, au mois de
septembre, plus faible que I'activité ETS, ceci étant
trés net dans les eaux de la microcouche (fig. 4).

Ceci nous améne de prime abord a analyser les
variations de I’activité ETS par rapport aux teneurs
en Chl. a. Nous n’avons retenu que les prélévements
concernant les périodes mai-juin et septembre 1979.
Ceci pour plusieurs raisons : ces deux périodes cor-
respondent 4 des situations hydrologiques différen-
tes; en mai-juin sur 10 prélévements, 7 ont été
effectués par mer « agitée » (clapot) et 3 par mer
calme en présence de slicks, la vitesse moyenne
du vent étant de 4,7 m/s; en septembre, sur 9
prélévements, 8 ont été effectués par mer calme en
présence de slicks, la vitesse moyenne du vent étant
de 1,7m.s~". On observe donc (tab. 5) que les valeurs
du rapport Chl. a/ETS sont significativement plus
fortes (Test « U » - Mann et Whitney) en mai-juin
(m = 0,17) qu’en septembre (m = 0,08) dans les
eaux d’extréme surface, ce méme phénoméne se
vérifiant dans les eaux sous-jacentes. Setchell et
Packard (1979) observent dans les eaux de surface
(0-17 m) des valeurs de l’ordre de 0,17 et dans les
eaux plus profondes (40-100 m) des valeurs plus
faibles qui varient entre 0,09 et 0,02, différence qu’ils
attribuent a une activité hétérotrophe. On pourrait
donc « priori penser a la présence d’une fraction
hétérotrophe plus importante a la fin de la période
estivale comparativement 4 mai-juin. Ceci semble
étre confirmé par les valeurs du rapport '“C/ETS,
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Figure 4

Relation entre I'activité ETS et I'assimilation photosynthétique
(*C) dans la microcouche et dans les eaux sous-jacentes (0,50 m).
Results of ETS ac tivity measurements as function of carbon
assimilation rates (*C) in the surface microlayer and underlying
water (0.50 m). .
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Tableau 5
Valcurs moyennes (m) et écart-type (s) de I'activité ETS (u1.02.1"".h™"), de I'assimilation photosynthétique-"*C (ug.C.1"".h™"), des rapports
- ChLa/ETS (pg1”'/ul.021" '.h‘y), "(C/Chl.a (g Cl ' h~ g™, "‘)C/ETS 1g.C17 7' ul.0.17 h™Y), des teneurs en sels minéraux
- (patg.l”") et de leur facteur de concentration (FC), dans la microcouche (mc) et les eaux sous-jacentes (0,50 m) a différentes périodes de
I'année. n = nombre d’échantillons. ) '
I74710 mean (m) and standard deviation (s ) values of ETS activity (ul.O2.1" k™" ),"*C— uptake (p.C.I"" k"), Chl.aJETS (gl jul.OL.I " 17"),
C/ETS (ug.C.l" ' [ul.O2.17 .h™") ratios, enrichment (FC) and nutrient concentrations (pg.atd™'), in the microlayer (mc) and bulk water
(0.50 m) during different periods of the year. n = number of samples.

mai-juin juillet-aoit - septembre décembre
m S n m s n m S n m S n
ETS me 2185 3722 10 12,17 688 7 3185 2183 9 600 2,72 9
0,50 8,52 5,40 10 432 2,51 7 12,41 667 9 1,73 0,69 9
“c me 1 10,82 12,17 9 2,49 1,37 5 5,96 5,52 7 0,23 0,12 4
0,50 11,15 6,77 9 1,91 1,90 5 4,70 367 7 0,58 0,46 4
Chl.a
ETS me 0,17 0,06 10 0,08 0,07 7 0,08 004 9 0,12 0,10 9
0,50 0,12 0,05 10 0,07 0,04 7 0,07 002 9 023 0,15 9
14,
C
Chl.a me 5,20 1,59 9 328 0,92 5 2,05 064 7 0,71 0,65 4
0,50 12,36 7,54 9 5,61 1,56 5 6,75 33 7 2,56 2,54 4
|4C
Chl.a me 0,85 0,28 9 029 0,19 5 0,15 0,09 7 0,18 0,29 4
0,50 1,35 0,64 9 0,48 0,29 5 0,32 014 7 0,48 047 4
P—-PO, me 0,42 0,25 0,27 0,18 0,48 0,30 043 022
0,50 m 0,24 0,14 0,14 0,08 0,16 0,05 023 0,10
FC N AV 1,35 10 1,97 0,69 7 2,99 1,75 9 2,00 1,01 9
N-NO: mc . 1,77 1,35 1,28 0,70 3,41 3,94 285 2,22
0,50 m 1,09 0,94 0,48 026 1,26 0,95 1,54 094
FC 2,29 2,72 10 3,05 1,47 7 2,35 1,12 9 227 225 9
N-NO, mc 0,15 0,04 020 0,07 0,29 0,31 0,50 0,28
0,50 m 0,09 0,04 0,00 0,03 0,14 0,07 0,29 0,19
FC 1,76 0,44 10 2,13 0,91 7 1,93 1,21 9 274 2,90 9
Si—Si(OH); mc 4,05 2,36 4,23 2,20 468 2,11 400 0,98
0,50 m 2,61 0,63 4,46 3,02 3,60 1,12 290 0,82
FC 1,53 0,57 10 127 0,88 7 1,34 0,61 9 1,45 041 9
S%o mc 37,5 0,3 37,9 0,1 37,0 1,1 37,4 0,6
0,50 m 37.5 0,2 37,9 0,1 37,7 0,3 37,6 0,3
ToC 18°13 2,19 10 18°74 143 7 21°36 08 9 14°75 0,14 9
0-0,50 m

nettement plus basses en septembre dans les eaux de DISCUSSION
la microcouche. Mais les variations.de ce rapport
peuvent en septembre, étre liées & un phénoméne
d'inhibition accentu¢ par les conditions de mer trés
calme, inhibition qui va provoquer une baisse dans
les valeurs du "““C/Chl. a (tab. 5).

Les résultats qui viennent d’étre exposés confirment
I’existence d’une accumulation de sels minéraux
dissous dans la microcouche de surface. Cette frac-
tion ne s’accumule pas avec la méme intensité que
la fraction particulaire, les facteurs de concentrations
pour les composés dissous étant nettement plus

Par ailleurs, Devol et Packard (]978) constatent, faibles. Cette différence pourrait tjttre attribuée é‘i une
dans des eaux ou ils considérent que la présence plus'grande résistance de la matiére partlgulalre de
d’hétérotrophes est négligeable, une diminution du la microcouche aux processus de dégradation et aux
rapport assimilation/respiration, en relation avec mélanges des eaux (Carlson, 1983), comme a d’autres
laugmentation de la température. Ils attribuent facteurs qui peuvent concourir 4 Paccumulation de
la baisse de cette activité photosynthétique & une matiére particulaire 4 I'interface, tels que les apports
limitation de phosphate liée 4 une stratification des terrestres et atmosphériques.

eaux. Dans notre étude, la baisse dans les valeurs L’accumulation de silicate dans la microcouche, bien
du rapport “C/ETS parait difficilement explicable que nettement plus faible par rapport aux autres
en fonction de phosphate qui présente des valeurs formes étudiées, pourrait tirer son origine de la
trés voisines de 0,42 et 0,48 ug.at.l™’ pour les eaux dégradation et la dissolution de débris de diatomées
de la microcouche, respectivement en mai-juin et (Lyons et al., 1980) et, par conséquent, du matériel
septembre, avec des FC-PO; légérement plus élevés détritique. Ceci tend a se vérifier dans les relations
en septembre (tab. 5). hautement significatives (tab. 6) entre les teneurs
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en silicate et les produits de dégradation de la
chlorophylle, les phéopigments, ainsi que le carbone
organique total. D’autre part, I’observation directe
de quelques échantillons de surface nous montre, a
co6té d’une fraction détritique importante (agrégats
indéterminés de couleur jaundtre, grains de pollen,
etc.) des résidus de cellules phytoplanctoniques
(débris de diatomeées et de structures ressemblant a
des débris cellulaires).

Plusieurs mécanismes, biologiques ou non, peuvent
contribuer aux différences de concentration en
nitrate et phosphate dans la microcouche par rapport
aux eaux sous-jacentes.

L’enrichissement en nitrate peut étre le résultat d’une
nitrification bactérienne in situ (Williams, 1967), le
processus d’oxydation photochimique & partir de
I’azote organique ou ammoniaque étant, d’aprés
Hamilton (1964) peu probable.

Parallélement, ’enrichissement en nitrite peut étre
di 4 une nitrification a partir de 'ammoniaque, ainsi
qu'a une réduction de nitrate en nitrite par les
bactéries (Goering, Menzel, 1965). La photoréduc-
tion de nitrate en nitrite peut apparemment se
produire en mer (Hamilton, 1964); toutefois, la
complexité de I'interprétation et des mesures empé-
che une quantification des résultats (Zafirou, True,
1979). Bien que la microcouche, qui regoit directe-
ment des radiations inférieures 4 400 nm, puisse
constituer un site favorable pour les processus pho-
tochimiques, il nous semble difficile de dire lesquels
de ces mécanismes sont déterminants dans I’accumu-
lation de ces sels a I'interface, méme si les concentra-
tions, ainsi que les FC plus importants pour le nitrite,
sont associés dans la microcouche aux plus fortes
concentrations et FC du nitrate.

D’aprés Baylor et al. (1962) l'enrichissement en
phosphate dans les eaux d’extrémes surfaces pourrait
étre dit a 'adsorption de cet élément sur des bulles
remontant a la surface. Si I'on considére que le
nombre de bulles éclatant a I'interface est proportion-
nel 4 la vitesse du vent, dans cette étude, le phosphate
a montré, au contraire, dans la microcouche, des
enrichissements plus forts par temps calme, et qui
ont tendance a diminuer quand la vitesse du vent
augmente. Par contre, les concentrations plus élevées
en phosphate dans la microcouche pourraient étre

Tableau 6

attribuées a une minéralisation in situ du phoshate
arganique particulaire et phosphate organique dis-
sous (Williams, 1967). Aussi, Cooper (1937) observe
une relation entre les fortes concentrations en phos-
phate dans les eaux de surface et I'accumulation de
matériel en décomposition qui flotte vers la surface
par des conditions de stabilisation thermique. Goe-
ring et Menzel (1965) ajoutent que les processus
de décomposition peuvent étre accélérés par les
conditions existant seulement dans les eaux de sur-
face, tels que les processus d’oxydation et d’hydro-
lyse. Les fortes teneurs en carbone et azote organique
particulaire, la présence d’une fraction hétérotrophi-
que non négligeable, déja mises en évidence
(De Souza Lima, Romano, 1983; De Souza Lima,
Chrétiennot-Dinet, sous presse), ainsi que la rela-
tion entre les enrichissements en phosphate avec
les teneurs en carbone organique particulaire
(rk = 3,32 ***), nous améne a dire que tout au
moins une fraction du phosphate de la microcouche
pourrait avoir son origine dans le processus de
minéralisation de la matiére organique. Mais, outre
ce processus de minéralisation, ces sels minéraux
peuvent étre le produit des apports continentaux,
notamment quand ils sont associés a des baisses de
salinité, comme nous avons pu le constater dans ce
travail.

D’autre part, un taux de consommation différentielle
du phytoneuston par rapport au phytoplancton des
eaux sous-jacentes pourrait aussi expliquer en partie
I'enrichissement de sels nutritifs dans la microcouche
de surface, étant donné qu'un certain nombre de
contraintes liées 4 ce biotope sont susceptibles de
s’opposer d une croissance optimale des organismes,
surtout photo-autotrophes. Nous citerons I’éclaire-
ment, tant en quantité qu’en qualité (spectre & peu
prés complet dans les premiers mm de la colonne
d’eau). Méme si I’assimilation photosynthétique n’est
pas significativement différente entre les deux cou-
ches d’eau, ce qui est en accord avec d’autres travaux
(Goering, Menzel, 1965), les valeurs de I’assimilation
photosynthétique par unité de « biomasse » chlo-
rophyllienne (Chl.a), sont significativement plus fai-
bles dans la microcouche de surface par rapport aux
eaux sous-jacentes. Ceci pourait étre 1i€ 4 une activite
biologique plus forte des eaux sous-jacentes et une
utilisation plus importante de nutrilites par le phyto-
plancton de ces eaux et par conséquent a un enrichis-

Coefﬁcnem de corrélation de rang de Kendall (k) entre les teneurs en silicate et la chlorophylle a (Chl.a), assimilation photosynthétique
(**C), les phéopigments (Phéo.), le carbone organique particulaire (COP) dans la microcouche (mc) et les eaux sous-jacentes (0,50 m).

Kendall’s rank correlation coeficient (rk) between silicate and chlorophyll a (Chl.a), “*C-uptake (**C), phaeopigments ( Pheo.), particulate

organic carbon (POC) in the microlayer (mc) and bulkwater (0.50 m).

Chl.a oo, Phéo. COP_
(ugl1™) (ngCIh7) (rgl™) (nel™)
Si~Si(OH)  mc 2,15* 1,91 NS 2,80%* 2,89%*-
(patgl™h 0,50 m 0,54 NS 0,02 NS 0,25 NS 0,40 NS
N 80 60 80 62
* = p < 0,05 significatif
L 2]

= p < 0,01 trés significatif
S = on significatif
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Tableau 7

CoefTicient de corrélation de rang de Kendall (k) entre I'activité
biologique et les teneurs en phosphate et nitrate dans la microcou-
che (mc) et les eaux sous-jacentes (0,50 m). N = nombre total
d’échantillons. =~ -

Kendall’s rank correlation coefficient (rk) between biolagicél
activity and phosphate and nitrate in the microlayer surface (mc)
and underlying water (0.50 m). N = total number of samples.

P-PO, N-NO

(natg") (watgd™h
ETS me 2,41* 2,43%
MLO217'h7Y 0,50 m 0,07 NS 1,31 NS
N 80 80
“c me 3,16** 1,84 NS
(ng.C17'h™Yy 0,50 m 0,42 NS 1,70 NS
N 60 60

sement « apparent » en sels minéraux dans la micro-
couche (Chapman, Liss, 1981).

Dans ce travail, les variations de I’activité biologique
a différentes périodes de 'année n’expliquent pas
totalement les teneurs et les enrichissements en
nutrilites dans la microcouche. Les plus fortes assimi-
lations photosynthétiques sont observées dans la
microcouche et 4 0,50 m en mai-juin et les plus fortes
valeurs de productivité a cette méme période mais
dans les eaux sous-jacentes seulement. On pourrait
donc, « priori penser a une utilisation plus importante
de sels minéraux par le phytoplancton des eaux
sous-jacentes, et, par conséquent, 4 des valeurs du
FC pour les sels minéraux plus élevées par rapport
a d’autres périodes de I'année. Toutefois, si 'on
analyse les valeurs moyennes du FC (tab. 5), ceci ne
se vérifie pas. Méme si, globalement, une relation
existe entre les teneurs en nutrilites (phosphate et
nitrite) et les paramétres estimatifs de ’activité biolo-
gique (tab. 7), on peut supposer qu’ici, en ce qui
concerne les facteurs biologiques, deux phénoménes
se superposent : d’'une part une consommation plus
faible de sels minéraux par les organismes phyto-
planctoniques de la microcouche, d’autre part une
probable régénération de nutrilites par des processus
de minéralisation de la matiére organique. En effet,
bien que Iactivité ETS soit significativement corrélée
avec les paramétres représentatifs de la fraction

Tableau 8

vivante, il en est de méme pour ce qui concerne le
carbone organique total et les produits de dégrada-
tion de la chlorophylle (tab. 8).

On peut ajouter aussi que I'impossibilité de mettre
en évidence une relation entre I’activité biologique
et les teneurs en sels minéraux dans la microcouche
de surface peut signifier que le cycle consommation-
régénération est ici perturbé par des facteurs exté-
rieurs 4 la masse d’eau (apports continentaux),
comme tendent 4 le montrer les baisses de salinité
assez évidentes au cours du mois de septembre
(tab. 5). :

CONCLUSION

Cette étude met en évidence la complexité des proces-
sus régissant 'accumulation des produits de la miné-
ralisation dans la microcouche de surface.

Si, 4 I'exception du silicate, on constate dans la
plupart des cas un enrichissement du film de surface
en sels minéraux, il est difficile de déterminer les
causes possibles de ces accumulations, parmi lesquel-
les I'état de la mer, des apports saumditres intermit-
tents ou occasionnels, le cycle annuel, des activités
biologiques diverses, etc.

Par exemple, cette accumulation est nettement plus
faible par clapot que par temps calme. Ceci est
d’ailleurs une constatation générale pour les proces-
sus d’accumulation. Par contre, il n’existe pas de
relation directe entre celle-ci et la vitesse du vent.
Ceci peut-étre attribué a 'incertitude des mesures
par vent de faible intensité. Mais, plus vraisemblable-
ment, cette accumulation est aussi dépendante de
I'’homogeénéité des masses d’eaux. En effet, on
constate les plus fortes fluctuations dans l'intensité
de I'accumulation des sels nutritifs a 'interface, en
association avec des fortes dessalures sans doute
lices 4 des apports terrestres. Dans ce cas, cette
accumulation serait la conséquence d’une stratifica-
tion liée aux différences de densités.

Mais ceci n’explique pas non plus tous les résultats
présentés ici. Dans des séries de prélévements pour
lesquels les conditions météorologiques et hydrologi-

Corrélation entre I'activit¢ ETS et les paramétres estimatifs de la fraction vivante et biologique, le carbone organique particulaire (COP)
et les phéopigments (Phéo.) dans la microcouche (mc) et les eaux sous-jacentes (0,50 m). Coefficient de corrélation de rang de Kendall

(rk)-

Kendall’s rank correlation coefficient (rk) between ETS activity and biological and living related parameters, particulate organic carbon
(POC), phaeopigments ( Pheo.) in the microlayer (mc) and underlying water (0.50 m).

rk
Chla, e, ATP_ Phéo. COP_
(rg17) w.C17.h™) (kg1™) (ng!1™) (ug17)
ETS mc 4,50%* 3,445+ 5,38%=+ 3,05%* 3,925+
(W.0>1""h7") 0,50 m 4,18%** 4,14%%+ 4,77%%* 2,37 2,49*
N 80 60 80 80 62

= p < 0,05 significatif
= p < 0,01 trés significatif
= p < 0,001 trés hautement significatif
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ques sont restées sensiblement constantes, la fraction
biologique semble prendre une part dans ces accumu-
lations.

La microcouche de surface est riche en matiére
organique et en organismes hétérotrophes. Une voie
possible d’accumulation de sels nutritifs a I'interface
peut étre une production in situ qui aménerait par
temps calme, en I'absence de mélange vertical des
eaux, 4 une accumulation locale, les processus de
diffusion dans la colonne d’eau étant dans ce cas,
supposés plus lents que la production. Cette hypo-
thése est de plus confortée par le fait que si la
biomasse phytoplanctonique est plus élevée a I'inter-
face, sa productivité y est nettement plus faible que
dans les eaux sous-jacentes, comme en témoignent
les valeurs du rapport “C/Chl.a.

Une forte intensité des processus de minéralisation
(conséquence de la présence de ressources trophiques
abondantes et des populations denses d’hétéro-
trophes), une diminution de la consommation des
produits de minéralisation par les photo-autotrophes
(vraisemblablement stressés par les conditions écolo-
giques difficiles régnant a I'interface telles que éclaire-
ment solaire, changements rapides et importants de
la salinité, de la température et turbulence), mais
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