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Abstract - Hydrological and biological variability in the Gulf of Lions. IL. Productivity on the inner edge of the
North Mediterranean Current. An estimation of the annual productivity in the Gulf of Lions has been made in the
0-100 m layer using a Let-Go system, with monthly measurements at a fixed station. A value of 140 to 150 gm™ a™' of C
is found, of which around 75 % occurs in the upper 50 m. The seasonal production is described according to three distinct
patterns during the two hydrological seasons: (1) variable production in winter; (2) surface bloom in late winter; (3) homo-
geneous and mean production in summer with a clear Deep Chlorophyll Maximum. The hydrological winter phase
represented 60 % of total annual production. The seasonal duality of the hydrodynamic system and the mesoscale
variations of the Northern Mediterranean Current account for the variability and the evolution of the three production
patterns. © Elsevier, Paris

primary production / budget / nitrate / chlorophyll / seasonal cycle

Résumé — La productivité annuelle du golfe du Lion a ét€ estimée dans la couche 0-100 m a I"aide d’un systéme Let-Go,
par des mesures mensuelles a une station fixe. Une valeur de 140 2 150 g m™ a™' de C est obtenue, avec une contribution
de 75 % pour la couche 0--50 m. Le systéme productif saisonnier est décrit selon trois situations de base s’inscrivant dans
deux saisons hydrologiques : (1) production variable en hiver ; (2) efflorescence algale en surface a la fin de la saison
hydrologique hivernale ; (3) production homogéne et moyenne durant 1’été, avec présence d’un Maximum Profond de
Chlorophylle. La saison hydrologique hivernale participe pour 60 % au bilan annuel total de carbone. La dualité sai-
sonniére de I’hydrodynamisme et les variations & mésoéchelle du Courant Nord Méditerranéen expliquent la variabilité et
I’évolution des trois situations de base. © Elsevier, Paris

production primaire / bilan / nitrate / chlorophylle / cycle saisonnier

1. INTRODUCTION

Les régions cotieres sont des sites privilégiés pour les
flux de matiére. Il est donc important de quantifier les
variations de leur productivité et leur contribution dans le
bilan global des échanges de carbone [5]. En Méditerra-
née nord-occidentale, le golfe du Lion a un fonction-
nement hydrodynamique complexe [13] qui a des
répercussions significatives sur le systéme biogéochimi-

que de la région [30]. D’importantes variations spatiales
et temporelles de sa productivité ont été décrites [6, 31] et
ont conduit Minas [42] puis Lefévre et al. [37] & subdivi-
ser le golfe du Lion en quatre zones géographiques
distinctes. (1) Le golfe de Marseille & I’est, dont le bilan
de la production primaire s’éleve 2 88 g m™ a™' de C.
(2) Le panache du Rhéne au centre et vers ’ouest, dont le
bilan de la production primaire varie entre 300 et plus de
1500 g m™ a' de C [66]. (3) La zone de dilution rhoda-
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nienne, dont le bilan de la production primaire est
compris entre 86 et 142 g m2a'deC [31]. (4) La partie
sud du golfe comprenant le Courant Nord Méditerranéen
(CNM) et les zones frontales associées au CNM [59]. Le
bilan de la production primaire est faible dans le courant
(<73 g m™ a7l de C), mais peut atteindre des valeurs
supérieures 3 500 g m™ a~! de C dans les zones frontales.

Pour I’ensemble du golfe du Lion, Lefévre et al. [37] pro-
posent un bilan de la productivité de 782 120 g m™2 a™' de
C, en accord avec la valeur de 106 g m~2a~' de C obtenue
par imagerie satellitale [48]. Une tentative de bilan a
méso-échelle a récemment été effectuée par modélisation
de I’écosysteme méditerranéen [38]. Cette approche vise
a simuler les variations de la production primaire et
I’exportation de matiére dans le golfe du Lion, mais la
généralisation est rendue difficile par le manque de don-
nées expérimentales et par 1’absence de suivi saisonnier
in situ de I'écosysttme & une échelle suffisamment
réduite.

[ objectif principal de cette €tude est une description des
cycles saisonniers et des échelles de variabilité¢ du
systeéme biogéochimique a ’entrée du golfe du Lion, en
relation avec I’évolution du systtme hydrodynamique
(partie I, [13]). Des mesures mensuelles de la production
primaire a une station fixe permettent une nouvelle éva-
luation de la productivité de la zone.

2. MATERIEL ET METHODES

La zone prospectée, le matériel et les méthodes utilisés
pour la récolte et ’analyse des variables physiques, chi-
miques et biologiques sont détaillés dans la partie T [13].
La station M3 (figure I partie 1, reprise figure 4a), siége
des mesures de la production primaire, est localisée au
centre de la radiale (43° 02,0’ N/ 05° 12,5 E) dans le
canyon de Marseille, sur des fonds de 1000 m.

La profondeur de la couche euphotique (Ze) a été
mesurée & 1'aide d’un capteur de PAR (Photosynthetic
Available Radiation) de type biospherical QSP 200L cou-
pl€ a une bathysonde seabird 911+. La profondeur du 1 %
de lumicre oscille saisonniérement entre 40 et 70 m [9].
L'épaisseur de la couche productive étant proche de
1,57Ze [47], les mesures et le calcul des valeurs
intégrées de la production primaire ont été réalisés sur la
couche 0-100 m.

La production primaire a été mesurée aprés incubation in
situ et incorporation de traceur radioactif *C [25, 60], a

’aide d’un appareillage semi-automatisé Let-Go [16, 17].
Cet appareil permet le prélévement de I’échantillon et
I’inoculation du radioélément simultanément in situ [12].
Les chambres a incubation (~250 mL) sont en polyméta-
crylate translucide pour les incubations claires (dix
niveaux entre 5 et 100 m) ou opaque pour les incubations
a I’obscurité. Malgré la variabilité et ’importance de la
fixation du carbone a I’obscurité [4], la mesure de celle-ci
tous les deux niveaux est suffisante [9].

L’inoculation a été réalisée a I’aide d’une solution de
bicarbonate de sodium marqué (NaH"CO; ; activité spé-
cifique finale de 17 uCi mL™). Les mesures ont été effec-
tuées aprés des incubations courtes de 4 h (de 8 4 12 h
GMT), entre février 1993 et juin 1994 (tableau I). Ces
mesures constituent une bonne approximation de la pro-
duction primaire brute (PPB) [19, 67], bien que de
récents travaux de modélisation montrent que des pro-
blémes de respiration préférentielle du carbone néoformé
et/ou de recyclage intracellulaire pourraient modifier
cette affirmation [68]. Les mesures s’échelonneraient
alors entre la PPB et la production primaire nette en fonc-
tion du temps d’incubation et des conditions environne-
mentales.

En fin d’incubation, le Let-Go est relevé manuellement.
La quantité de radioactivité introduite est contrdlée dans
chaque échantillon en prélevant 250 uL d’eau de mer
dans un flacon de 25 mL en polyéthyléne contenant
250 uL d’éthanolamine, 1 mL d’eau milliQ et 10 ml de
liquide scintillant aquasol (Dupont de Nemours). Les
échantillons sont ensuite rapidement filtrés sous faible
dépression (<5 mm Hg) sur des filtres GF/F (25 mm de
diametre). Les filtres, préalablement recouverts par
250 ul d’HC1 0,5 N, sont séchés a I’étuve (12 h 3 40 °C)
puis placés dans des flacons (25 mL en polyéthylene)
contenant 10 mL de liquide scintillant aquasol.

L’utilisation des filtres GF/F est au centre de nombreuses
polémiques concernant une éventuelle sous-estimation
des mesures [2, 4, 7]. De récents travaux [51, 53, 57]
indiquent que I'utilisation des filtres GF/F entrainerait
une sous-estimation de la biomasse particulaire de 10 4
50 % selon le niveau trophique du milieu par rapport aux
résultats obtenus a I'aide de filtres anodisc-anopore de
porosité 0,2 um. En terme de productivité [2, 57], cette
sous-estimation serait inférieure 3 10% dans les zones
oligotrophes du Pacifique, voire négligeable en Méditer-
ranée nord-occidentale [9].

Les comptages de radioactivité sont effectués au labora-
toire, a I'aide d’un compteur a scintillation liquide de
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Figure 1. Evolution temporelle entre novembre 1992 et novembre 1994,
¢) chlorophylle (mg m™), d) production primaire (mg m™ h™' de C). Les

Figure 1. Time series between November 1992 and November 1994,
©) chlorophyll (mg m™), d) primary production (mg m™ h™" of C). Maxi

type Beckman. La quantité de carbone fixé par unité de
temps est calculée selon la formule :

(dpme — dpmb)
dpmi

Vp
v

PPB = ><A><105><;

avec : PPB = production primaire brute (mg m™ h™' de
C); dpme = dpm (désintégrations par minute) mesurés
dans I’échantillon ; dpmb = dpm mesurés dans 1’échan-
tillon incubé a I’obscurité ; dpmi = dpm introduit dans
I’échantilon ; Vp = volume prélevé dans 1’échantillon
(0,25 mL) ; Vf = volume filtré (en mL) ; A = concentra-

¢) Chlorophylle (mg.m's)
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d) Production primaire (mg m-3 h-l de C)

24

a la station M3, de a) température potentielle (°C), b) nitrate (uM),
maxima (clair) et les minima (sombre) sont identifiés sur les coupes.

at station M3 of a) potential temperature (°C), b) nitrate (UM),
ma (light) and minima (dark) are identified on the transects.

tion des carbonates dans I’eau de mer (~25000 mg m’3) ;

1,05 = fractionnement isotopique entre '2C et '*C : t =
temps d’incubation (en heures).

3. RESULTATS

3.1. Approche méthodologique

L’estimation d’un bilan réaliste de la productivité de la
zone nécessite 'introduction d’un facteur correctif Fc,
afin de transformer les estimations horaires en produc-
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Tableau I. Dates de mesures de la production primaire et program-
mes concernés (SVL= Suivilion, PRO= Procepel).

Table 1. Dates of primary production measurements and evolved
programs (SVL= Suivilion, PRO= Procepel).

Date Prog. Date Prog.

25 févr. 1993 PROOI 6 nov. 1993 PROO0S
15 avr. 1993 SVLO2 6 déc. 1993  SVLO6
3mai 1993 PROO2 22 janv. 1994  PROO7
19 juin 1993 SVLO3 17 févr. 1994  SVLO7
2 juil. 1993 PROO3 2 mai 1994 SVLO8
| sept. 1993 SVL04 1 juin 1994  PROOS

17 sept. 1993 PRO04 27 juin 1994 SVL0O9
20 oct. 1993 SVLOS

tions journaliéres {9]. En effet, Rodhe [55] signale des
variations de 20 & 30 % dans les fixations de “C entre des
incubations de 4 h ramenées & 12 h et des incubations
effectives de 12 h. Ce facteur présente des variations spa-
tio-temporelles importantes. Dans le Pacifique nord, une
variation de 12 4 15 % [23] ou de 25 % [46] est observée
entre des incubations de 6 h ramenées a 24 h et des incu-
bations de 24 h. Le facteur correctif proposé par les
auteurs varie de 0,66 a 1,30. II est inférieur a 1,00 entre
mars et juin et est maximal en février. Un facteur correc-
tif Fc moyen a été estimé A partir d’expériences réalisées
en juin—juillet, a la station M3 et a la station S5 au large
des fles Baléares [9]. Deux systémes Ler-Go ont £€té
déployés simultanément, puis relevés respectivement
aprés 4 h et 12 h d’incubation. Les profils obtenus per-
mettent de visualiser les variations verticales de Fc
(figure 2). Minimal en surface (~0,6 a 0.8), le facteur est
proche de 1,0 vers 60 m et au-dela, sous la couche eupho-
tique. Cette distribution est cohérente avec la variations
des effets journaliers de la lumiére, maximaux en surface
et diminuant avec la profondeur [47].

En terme de quantité intégrée sur la couche 0-100 m, les
bilans de la production primaire varient d’un facteur de
0.7 4 0,8 entre les incubations de 4 h (multipliées par
trois) et de 12 h. Une valeur moyenne de 0,75 est adoptée
pour cette étude (en accord avec les échelles proposées
par [55 et 46]). La correction est appliquée aux quantités
intégrées de carbone sur la couche 0—-100 m pour chaque
sortie, de maniére a minimiser I’erreur liée aux variations
verticales du facteur. Soit T, la durée en heure de 1'éclai-
rement journalier, alors :

PPB {mg m™2d~' de C} = PPB,

oo img m= [4h] de C} *
3*Fc*(T/12)

3.2. Variations spatio-temporelles

3.2.1. La structure thermique (figure 1a)

- Cycle saisonnier : 1I'évolution de la température dans la
couche de surface 0-100 m est classique pour la région
[35, 40, 41, 42]. Chaque année est marquée par une alter-
nance entre 1’homogénéisation thermique en hiver et la
stratification en été [43]. La phase d’homogénéisation
débute au cours des mois d’octobre-novembre et se ter-
mine en mars—avril, occasionnellement en mai. Elle se
traduit par des minima de température dans la couche
0-100 m (<13,1 °C) et par la disparition des isothermes
supérieures ou égales 4 15,0 °C en surface (figure 1a).

Dés les mois de mars—avril, le réchauffement superficiel
de la colonne d’eau entraine 1’apparition d’une stratifica-
tion thermique. Celle-ci se renforce au cours de 1’été, par-
ticulierement dans les 25 premiers metres ol les
températures dépassent 18,0 °C (figure 1a). Une thermo-
cline saisonniere apparait a la fin du mois d’avril, se ren-
force et s’enfonce, puis disparait en octobre sous 1’effet
des mélanges turbulents.

— Variabilit¢ : d’importantes variations interannuelles
sont rencontrées au cours des phases d’homogénéisation,
en rapport avec les conditions atmosphériques plus ou
moins rudes de la saison. Ainsi, en janvier—février 1993,
I'isotherme 14,0 °C n’atteint pas la surface au cours des
différentes prospections, alors qu’a la méme période en
1994, les températures mesurées en surface sont infé-
rieures a 13,5 °C a la station M3 (figure la). Les vents
plus violents et principalement de secteur nord-nord-
ouest fournissent une explication satisfaisante a ces varia-
tions {9, 13}.

3.2.2. Evolution des sels nutritifs (figure 1b)

— Cycle saisonnier : au cours de 1’hiver, I’homogénéisa-
tion de la colonne d’eau par convections thermohalines
induit I’apport de quantités importantes d’éléments nutri-
tifs dans la couche superficielle [15]. Ainsi, P'isopléthe
1,0 uM en NO, atteint la surface en décembre. Les
concentrations en phosphate (non présentées ici) suivent
la méme évolution saisonniére que les concentrations en
nitrate.

Des le mois de mars, les concentrations en sels nutritifs
(e.g. figure 1b pour le nitrate) diminuent 2 la suite de la
consommation biologique. En surface, cette consomma-
tion est rapide et, dés le mois de juin, les concentrations
en nitrate sont faibles (<0,10 pM) puis indétectables par
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Figure 2. Distribution verticale du facteur de correction Fc, entre des incubations réalisées sur 4 h et sur 12 h. Incubations réalisées & la station
M3 (échelle en bas) et au large des Baléares (S5, échelle d’en haut) a ’aide de 2 Let-Go, 'un relevé au bout de 4 h (---), I'autre aprés 12 h (—).
Les histogrammes (4 gauche) montrent la valeur du facteur Fc pour chaque profondeur.

Figure 2. Vertical distribution of the factor Fc, for (---) short (4 h) to (-——) long (12 h) incubations carried out at station M3 (bottom scale) and
near Balearic Islands (S5, top scale) with 2 Let-Go systems. Histograms (on the left) characterise the value of the Fc factor for each depth.

les méthodes de mesure classiques. La consommation
biologique du nitrate, couplée a une remontée d’eau plus
riche en nutriments, identifiée par I'isopléthe 2,0 uM de
nitrate & 100 m (figure 1b), provoque 1’apparition d’une
nitracline puis intensifie le gradient. Le sommet de la
nitracline (figure 3) atteint une profondeur moyenne de
40-60 m avant de disparaitre au début de 1'hiver
(figures 1b, 3).

~ Variabilité : ce schéma général de la répartition verti-
cale du nitrate au cours de I’année présente d’importantes
variations interannuelles et spatiales. Ainsi, les mélanges
plus intenses au cours de I’hiver 1993—-1994 (H93) se tra-
duisent par des enrichissements plus importants en nitrate
dans la couche superficielle par rapport 2 H92 et sont sui-
vis en été (E94) par une intensification des gradients en
nitrate par rapport & E93 (figure 1b). Cette intensification
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Figure 3. Evolution temporelle de la profondeur de la nitracline aux
stations M3 (—A—) et M7 (--@--) et de la profondeur de la thermo-
cline (—-) 4 Ja station M3.

Figure 3. Time series of the depth of the nitracline at stations M3
(—A—) and M7 (--@--) and of the thermocline (—-) at station M3.

est indiquée par la présence de l'isopléthe 3,0 uM en
nitrate & 100 m en septembre 1994, au lieu de I'isoplethe
2,0 uM a la méme profondeur en 1993. Au cours de cet
été (E94), la couche épuisée en nitrate est moins épaisse
(25-30 m) qu’en E93 (40 m).

Parallelement a la variabilité temporelle, il est possible
d’observer une variabilité spatiale des mélanges turbu-
lents et de la répartition des éléments nutritifs sur la
colonne d’eau. Lors des mélanges verticaux moins inten-
ses de I'hiver 1992, la nitracline persiste 4 la station M7,
contrairement a la station M3 plus c6tiére (figure 3). Par
contre, pendant [’hiver 1993, les mélanges turbulents
entrainent la disparition de la nitracline & la station M3 et
a la station M7.

3.2.3. Evolution de la biomasse chiorophyllienne et de la
production primaire (figures 1c et 1d)

— Cycle saisonnier : les concentrations hivernales en
chlorophylle (figure Ic) et les valeurs de la production
primaire (figure 1d) sont homogenes et fortes dans la cou-
che 0-80 m, avec respectivement 0,4 mg m™ et entre 0,3
et 0,8 mg m™ h™' de C.

Des les mois de mars—avril, les concentrations en chloro-
phylle augmentent (isolignes 0,7 et 0.8 mgm™ et
maxima supérieurs a 2,0 mg m™) et caractérisent 'efflo-
rescence printaniére [30], principalement dans la couche
de surface (figure Ic). Parallélement, la production pri-

maire augmente (>1,0 mg m~h™" de C) dans cette méme
couche superficielle (figure Id). Malgré un mauvais
échantillonnage de I’efflorescence printaniere en 1994 en
raison de mauvaises conditions météorologiques, I’aug-
mentation de la production primaire est bien marquée
jusqu’en juin (isoligne 1,6 mg m™ h™' de C).

La situation estivale se caractérise par une diminution
drastique des concentrations en chlorophylle (<0,3 voire
<0,1 mgm™) dans les eaux superficielles (figure Ic),
mais par une relative constance et homogénéité (~0,8 &
1,0 mg m™ h™' de C) des valeurs de la production pri-
maire (figure Id). Les concentrations maximales en chlo-
rophylle (0,5 a2 0,7 mgm™) sont rencontrées plus
profondément (60-70 m). Elles caractérisent le Maxi-
mum Profond de Chlorophylle (MPC), mais sont accom-
pagnées d’une Ilégére diminution de la production
primaire, Au-dela de 80 m, les concentrations en chloro-
phylle (<0,3 mg m™) et les valeurs de la production pri-
maire (<0,2 mg m™ h™! de C) restent faibles tout au long
de la saison estivale (figures [¢ et 1d).

~

De maniere a étendre les précédentes descriptions du
cycle saisonnier de la chlorophylle et & préciser la varia-
bilité spatiale de la biomasse autotrophe, il est utile de
replacer les observations effectuées a la station fixe M3
dans la structure plus synoptique de la radiale (figure 4a).
Malgré P'influence des mouvements ondulatoires du
CNM [13] sur le systéme autotrophe [9], des répartitions
types en ét€ et en hiver de la chlorophylle peuvent étre
proposées (figure 4b). La premiére (septembre 1994) est
caractérisée par des maxima profonds (MPC) au large et
pres des cOtes. La seconde (février 1994) est marquée par
une homogénéité verticale et présente des concentrations
maximales sur ou & proximité du plateau continental.

~ Variabilit€ : la variabilité interannuelle est forte en ter-
mes de chlorophylle et de productivité du systéme. Les
valeurs des deux variables dans la couche de surface
(figures Ic, 1d) sont plus fortes en hiver 1993 qu’en hiver
1992, malgré des conditions de turbulences plus intenses
[9] détruisant les gradients par une homogénéisation plus
poussée de la colonne d’eau (figure 3).

Les variations estivales sont marquées, entre 1'été 1993 et
I'été 1994, par des concentrations en chlorophylle plus
faibles dans la couche de surface et par une relative cons-
tance du MPC en concentration et en profondeur au cours
de I'été 1994 (figure /c), malgré les fortes variations en
profondeur et en intensité des gradients en sels nutritifs,
A T'opposé, les valeurs de Ia production primaire sont
nettement plus fortes en surface au début de ’été 1994,
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Figure 4. a) Carte extraite de Conan et al. [13], Fig. 2. b) Superposition de la distribution de la chlorophylle (mg m *), au cours d’une situation
hivernale (février) et en fin de saison estivale (septembre).

Figure 4. a) Map extracted from Conan et al. [13], Fig. 2. b) Superimposes distributions of chlorophyll (mg m™*) for winter (February) and
late summer (September).
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en relation avec la plus forte abondance des sels nutritifs
(figures 1b, 1d).

4. DISCUSSION

L étude des relations entre les phénomeénes biologiques et
les structures dynamiques & mésoéchelle dans le golfe du
Lion contribue & une meilleure compréhension du fonc-
tionnement des écosystemes littoraux. La collecte de
données expérimentales est une étape essentielle pour
une modélisation prédictive fiable des écosystémes et
pour la réduction des incertitudes quant au réle des
régions cotiéres en tant que source [58] ou puits [56] de
carbone. Il s’agit de quantifier la productivité des régions
chtieres et de caractériser les flux de matiere dans I’éco-
systéme et aux interfaces (objectifs du Programme natio-
nal d’océanographie cotiére).
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4.1, Caractérisation spatiale de la zone d’étude

L’ analyse de I’hydrologie (figure 1a {9, 13]) a permis de
définir deux saisons par opposition aux quatre saisons cli-
matiques généralement retenues : une saison hydrologi-
que hivernale de novembre a début mai, marquée par une
colonne d’eau homogene et turbulente, puis une saison
hydrologique estivale de mi-mai & fin octobre, marquée
par une stratification de plus en plus poussée de la
colonne d’eau.

La radiale prospectée est divisée en trois zones distinctes
en considérant les concentrations annuelles moyennes en
chlorophylle des stations (figure 5a) : (1) une zone cotiére
riche (>0,55 mg m‘3) a la station M1 ; (2) une zone plus
pauvre (<0,35 mg m™) a la station M5, sous I'influence
des eaux oligotrophes du CNM ; (3) deux zones intermé-
diaires (0,43 et 0,40 mg m™) aux stations M3 et M7,
subissant 'influence alternative des eaux du CNM et

Figure 5. a) Moyennes et intervalles de confiance (95% basé sur
I’écart type groupé) des concentrations en chlorophylle pour chaque
station de la radiale av cours du suivi. Les moyennes 2 la station M1
et MS sont significativement différentes (p<0,01) de la moyenne
générale. b) Comme a) aprés transformation logarithmique pour
stabiliser la variance des observations, en fonction de la saison et
par couche (0-30 m, 30-60 m et 60-100 m ; les moyennes sont
représentées décalées sur la verticale). Les différences des moyen-
nes sont significatives (p<0,01) dans la couche de surface entre
I’hiver et I'été et entre couches successives en €té.

Figure 5. a) Mean and 95 % confident level (based on pooled stan-
dard deviation) chlorophylil concentrations for each station of the
transect during the sampling period. Mean values of stations M1
and M5 are significantly different from the total mean value
(p<0.01). b) As in a) after a logarithmic transformation, by seasons
and by layers (0-30 m, 30-60 m and 60-100 m; Values are given
with a weak depth gap). The differences are significant (p<0.01) in
the surface layer between winter and summer and between succes-
sive layers in summer.
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d’eau plus riche, issue soit de la divergence du large pour
M7 [42, 45], soit de la région cbtiere pour M3 [§, 11, 52].

Afin de synthétiser les résultats concernant la répartition
verticale et saisonniére de la chlorophylle a la station
M3 et d’interpréter sa dynamique, trois couches succes-
sives 0-30 m, 30-60 m et 60-100 m ont été définies
(figure 5b). La variation des moyennes saisonniéres sur
chaque couche caractérise le cycle décrit précédemment.
mais montre également que la formation du MPC [27] est
a rapprocher d’une diminution des concentrations dans la
couche de surface (0-30 m), plutdt qu’'a une augmenta-
tion significative des concentrations en profondeur (30—
60 m). Ces résultats révelent également une limite du

modele proposé par Lévy et al. [38] qui prédit une bio-
masse phytoplanctonique minimale au cours de la saison
hivernale en relation avec les turbulences et 1'épaisseur
importante de la couche de mélange, alors que nos mesu-
res indiquent des maxima en chlorophylle importants en
hiver.

4.2. Facteurs contrélant le systéme productif

L’échantillonnage mensuel permet de saisir la variabilité
a mésoéchelle de la productivité de la zone (figure 6) en
relation avec I'hydrodynamisme [61]. Zakardjian [69]
considére que deux régimes hydrologiques, 1’un a faibles
et I’autre a fortes turbulences et flux diffusifs, suffisent
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Figure 6. Evolution temporelle A) de la profondeur de la couche euphotique et des quantités intégrées de la production primaire (mg m2 4"’
de C), B) des quantités intégrées (0100 m) de la chlorophylle (mg m™), du nitrate et du phosphate (mmol m™2).

Figure 6. Time series of A) depth of the euphotic zone and integrated primary production (mg m™> d™! of C), B) integrated (0-100 m) chloro-

phyll (mg m™), nitrate and phosphate (mmol m™).
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pour expliquer la distribution des nutriments et de la bio-
masse planctonique en Méditerranée nord-occidentale,
tandis que Lévy et al. [38] considérent six situations dif-
férentes pour modéliser la productivité de la zone et les
quantités de matiére exportée.

La description des cycles saisonniers des sels nutritifs, de
la chlorophylle et de la production primaire justifie une
division en trois situations distinctes, les deux premiéres
intervenant au cours de I’hiver hydrologique, la derniére
au cours de I'été hydrologique (tableau II). Ces situa-
tions sont respectivement (1) une situation hivernale. (2)
une situation hivernale tardive d’efflorescence (corres-
pondant au bloom printanier), (3) une situation estivale.
Dans chacun de ces systemes, la production primaire est
sous la dépendance d'un ou de la combinaison de plu-
sieurs facteurs [3. 26, 33] tels que la biomasse chloro-
phyllienne [27. 54], les sels nutritifs [11, 37, 42],
I"éclairement [47], la température [63] ou la turbulence
[15, 34, 64].

(1) Au cours de I’ hiver, les conditions thermiques et lumi-
neuses ne sont pas réellement limitantes pour les commu-
nautés phytoplanctoniques en Méditerranée occidentale
[15. 59]. Le contrdle par la turbulence est plus difficile a
mettre en évidence compie tenu de sa variabilité spatiale
et temporelle. Par exemple, au cours de hiver 1992, les
mélanges restent localisés au large et la couche de
mélange a la station M3 reste peu épaisse (figure 3). Une
association entre les vitesses du CNM comprises entre
5et 20 cm s~ et les maxima de chlorophylle a été mise
en évidence le long de la radiale [9].

Un flux advectif plus ou moins permanent [13, 59] et la
présence d'une zone frontale a la station M3 peut expli-
quer les concentrations plutdt élevées en chlorophylle
malgré 1'épaisseur parfois importante de la couche de
mélange (200400 m). L.a production primaire reste forte
au cours de 'hiver (figures 1d, 6a ; tableau 1) et témoi-
gne d’une bonne capacité d’adaptation du phytoplancton
aux turbulences [54, 64], surtout que le zooplancton
maintient une forte activité de prédation au cours de cette
saison [44].

Les mesures réalisées au cours de la période hivernale
doivent pourtant &tre considérées avec précaution. En
effet, I’échantillonnage est discret dans espace et dans le
temps et les sorties sont effectuées lors d’une accalmie
relative des conditions météorologiques, plusieurs heures
apres 'arrét du forcage atmosphérique [10). Ce délai
pourrait permettre le développement d’efflorescences
algales, dont I’impact serait réduit dans I’espace et le

temps, mais important en terme de flux de matiére dans
les zones considérées. Nos estimations de biomasse et de
production intégrées seraient alors surestimées et expli-
queraient les maxima de chlorophylle observés pendant
I’hiver.

(2) Dans le golfe du Lion, I'efflorescence algale  la fin
de Uhiver hydrologique précéde 1'établissement de la
thermocline (figures la, Ic, tableau IT) comme 1’ont déja
observée Townsend et al. {63] en Atlantique. Cette obser-
vation est en accord avec les capacités d’adaptation
rapide du phytoplancton. Ce développement de la chloro-
phylle en surface entraine une diminution rapide des
réserves nutritives, clairement retrouvée sur les valeurs
discretes (figures Ib) et intégrées (figure 6b). C'est égale-
ment au cours de cette période que les maxima en pro-
duction primaire [31] sont mesurés (figures ld, 6a). Ces
observations sont particuliérement importantes en terme
de bilan (tableau II) puisque, paralléelement au maximum
de productivité, les flux du CNM sont maximaux [13] et
la colonne d’eau peu stratifiée. Ceci se traduit par
d’importants flux d’exportation de matiere par advection
horizontale et verticale [21].

Le role de la lumiére s’avére complexe au cours de cette
période. Malgré des concentrations fortes en chlorophylle
sur une couche de plus de 60 m, les valeurs de la produc-
tion primaire n’augmentent que dans les 30 ou 40 pre-
miers meétres (figures 1c, 1d). 1’influence des concen-
trations en pigments sur la colonne d’eau pourrait modi-
fier la quantité et la qualité de la lumiere disponible pour
le phytoplancton localisé€ plus en profondeur, selon un
phénomeéne d’auto-ombrage [27, 47].

(3) La situation estivale est caractérisée par un MPC bien
défini (figure 5b, tableau II). La formation de ce dernier
peut étre reliée a un phénomene d’adaptation du phyto-
plancton aux conditions lumineuses par augmentation des
teneurs en chlorophylle mais sans accroissement propor-
tionnel de I’efficacité photosynthétique [4, 28, 29, 54]. La
lumiére est alors un facteur important, limitant la produc-
tion du MPC. En effet, des phénomeénes de diffusion tur-
bulente 2 travers la nitracline |27, 28], de pulses sous
I"effet du déplacement d’ondes internes [34], ainsi que les
phénomenes de nitrification [18] assureraient un apport
constant de nitrate, a |’origine d’une production nouvelle
importante dans le MPC par rapport au reste de la
colonne d’eau [24].

A I’opposé, dans la couche de surface, les concentrations
en chlorophylle diminuent et les réserves nutritives sont
épuisées (figures 1b, 1¢, 6b ; tableau II). La limitation de
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Tableau [1I. Représentation schématique et description des profils de la production primaire (PPB), chiorophylle (Chl), nitrate (NO,), tempé-
rature (T) et lumi¢re (L) en fonction de trois saisons définies dans le texte = (1), (2), (3). Homo : distribution homogéne, Augm. : augmenta-
tion des valeurs, Cons. : consommation biologigue, Min. : minimum, Max. : maximum, Z : profondeur, clas : décroissance exponentielle
classique de la lumigre, ce : profondeur (m) de la couche euphotique, ~ : pas de changement important.

En bas : Valeur par saison et contribution par couche au bilan annuel (tot.) de la production primaire brute.

Table II. Schematic representation and description of the vertical profils of primary production (PPB), chlorophyll (Chl), nitrate (NO;), tem-
perature (T) and light (L) according to the three seasons defined in the text = (1), (2), (3). Homo: homogeneous distribution, Augm.: increase
of the values, Cons.: biological uptake, Min.: minimum, Max.: maximum, Z: depth, clas: classical light exponential decrease, ce: depth (m) of
the euphotic layer, ~ : no significant change.

Bottom: Contribution by season and by layer to the annual budget of the total primary production.

(1). Structure hivernale
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la production primaire par les sels nutritifs est significa-
tive [38, 44, 65]. Pourtant, les valeurs de production pri-
maire restent relativement fortes (figures Id, 6a) mais
traduisent sans doute un changement de nature de la pro-
duction primaire, devenant alors principalement suppor-
tée par des processus de régénération. Le rapport PPB/
Chl caractérise I'efficacité de production du phytoplanc-
ton [29, 36, 49]. Ce rapport diminue rapidement au cours
de la période estivale pour atteindre des valeurs inférieu-
res 2 0,5 mg (mg Chl)™" h™' de C. Cette diminution se tra-
duit par une augmentation drastique du rapport entre la
production bactérienne et la production primaire.

La zone de la station M3, prés des accores du plateau
continental, pourrait étre plus productive que les zones
plus au sud du golfe du Lion, ou méme plus cotieres 11,
31, 33] sous l'effet de phénomenes hydrodynamiques
assurant un enrichissement : dynamique frontale (bord du
CNM), circulation secondaire, remontée d’eau le long de
la pente continentale. apports terrigénes superficiels
9, 13].

4.3. Bilan et contribution par couche ou par saison

L’établissement du bilan de la productivité a la station
M3 est effectué par I’intégration des différentes variables
sur une colonne d’eau 0-100 m (figure 6), ¢’est-a-dire sur
une épaisseur supérieure & la couche euphotique mais
plus proche de I’épaisseur réelle de la couche productive
[47]. Les précédentes estimations étaient généralement
limitées aux 50 ou 60 premiers meétres [37, 42] ou dédui-
tes de mesures satellitales [48].

Le bilan annuel de la production primaire a 'entrée du
golfe du Lion est compris entre 140 et 150 g m™ a™' de C.
Cette valeur est sensiblement plus €levée que celles citées
dans la littérature [37, 42] mais s explique par les raisons
évoquées ci-dessus et/ou par des différences d’ordre
méthodologique :

— L’échantillonnage mensuel adopté dans cette étude est
plus apte a cerner la variabilité importante de la produc-
tion. Les précédents bilans annuels ne s’appuyaient que
sur quatre ou six mesures.

- Lutilisation du systéme Let-Go permet de s’affranchir
de nombreux problémes de poliution et de perturbation
de Péchantillon [50]. Ce systtme fournit des valeurs
supérieures de 10 & 20 % par rapport aux méthodes
d’incubation in situ classiques en Atlantique [16] ou en
Méditerranée {9, 11]. 11 permet également une meilleure
discrétisation de Ia colonne d’eau.

4.4. Analyse du bilan

Des travaux effectués dans des zones plus stables au point
de vue hydrologique [36, 39] ont mis en évidence des
corrélations linéaires entre les quantités intégrées de car-
bone (0-100 m et 040 m) et les quantités en sels nutritifs
ou en chlorophylle intégrées sur la méme couche, ou les
concentrations en chlorophylle en surface. Dans notre
cas, la relation linéaire (négative) la plus satisfaisante
pour décrire les variations de la quantité intégrée de car-
bone fixé sur la couche 0-100 m est la profondeur de la
couche euphotique [9].

Dans le bilan annuel de carbone proposé ci-dessus, prés
de 60 % du carbone total (80 4 85 g m™ a™! de C) est fixé
au cours de la saison hydrologique hivernale de novem-
bre & mai et 40 % (60 4 65 g-m™-a™' de C) au cours de la
saison hydrologique estivale (tableau I1). 11 faut pourtant
moduler cette affirmation puisque 1’efflorescence printa-
niére intervient principalement durant la période hydrolo-
gique hivernale. Durant cette efflorescence, la production
primaire est entre cinq et dix fois plus élevée que durant
le reste de I’année.

La répartition du bilan par couche sur la verticale permet
de préciser les potentialités d’exportation de matiére du
systéme [I, 22]. Pendant la saison hydrologique hiver-
nale, ainsi que dans les zones frontales et d’upwelling, la
production nouvelle est intense et principalement due 2
des organismes de grande taille [62]. Les taux de sédi-
mentation de mati¢re vers les couches profondes sont
importants et le zooplancton maintient une forte activité
de prédation [44]. Au cours de la saison hydrologique
estivale et dans les eaux du large, la production primaire
est limitée par les sels nutritifs. Le systéme est caractérisé
par I'abondance de petits organismes et par le stockage
de carbone [14] et d’azote [9] sous forme organique dis-
soute. Cette matiere organique dissoute est exportée 2 la
fin de la saison, lors de la rupture de la stratification ;
Conan [9) a montré en hiver une bonne relation entre la
production nouvelle en surface et la production exportée
vers les couches profondes sous forme de particules. A
I’opposé en été, une fraction importante de la production
nouvelle reste piégée dans la couche de surface sous
forme de carbone et d’azote organique dissous (COD et
NOD). L’exportation d’azote sous forme de NOD repré-
sente entre 40 et 90 % de la production nouvelle annuelle
totale.

La contribution relative de la couche 50-100 m au bilan
total (O—IOO\ m) évolue entre 10 et plus de 40 %
(figure 6a). A 1’échelle annuelle, la couche 0-50 m
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contribue pour 75 % au bilan total, contre 25 % pour la
couche 50-100 m (tableau II). Le rdle de la couche pro-
fonde dans le bilan global est fort a la fin de 1'été (40 %
en septembre), suite 4 I’enfoncement de la chlorophylle
(MPC), mais trés irrégulier en I’hiver. La variabilité inter-
annuelle est particulierement forte comme le prouve
I’augmentation significative de 10 a 30 % entre juillet
1993 et 1994 (figure 6a).

Le facteur f [20] est une mesure de la fertilité du milieu en
terme de production exportable [22]. Ce facteur est géné-
ralement élevé dans les régions productives et faible en
zone oligotrophe. En Méditerranée occidentale, le facteur
f varie entre 0,2 et 0,4 [44]. Dans le golfe du Lion, des
valeurs de 0,36 [43] ou 0,30-0,37 {9, 37] ont été utilisées.
Les fortes valeurs (> 0,7) utilisées par Coste et al. [15],
Jacques et al. [32], sont largement surestimées selon les
revues de Minas et Bonin [43] ou Minas et Codispoti [44].

Avec un facteur f de 0,37, la production nouvelle dans le
golfe du Lion est de 42 2 56 g m™ a~' de C. Cet intervalle
est cohérent avec ’estimation de la production nouvelle
potentielle de la zone (46 4 62 g m~ a”! de C) calculée a
partir des quantités de nitrate injectées dans le golfe du
Lion par le CNM et le Rhone [13]. A I'échelle annuelle,
les deux approches sont opposées, puisque I'une est
basée sur des mesures in situ et sur I'utilisation d’un fac-
teur f théorique, alors que l'autre utilise des quantités
d’azote disponibles et transformées en carbone a I'aide
des rapports de Redfield. Ces approches fournissent des
valeurs proches et apportent une certaine validité aux cal-
culs. La totalité du nitrate apportée au niveau du golfe du
Lion par les deux principales sources serait donc consom-
mée sur place et le bilan de mati¢re dans la zone concer-
née serait équilibré.

5. CONCLUSION

Dans cette étude, les relations entre le systéme hydrody-
namique et la productivité de la zone sont particuliére-
ment étroites et complexes. Face a la dualité
hydrologique saisonniére, il a été possible de décrire trois
situations de base du systéme productif : (1) une situation
hivernale ; (2) une situation d’efflorescence a la fin de
I’hiver ; (3) une situation estivale.

(1) La colonne d’eau est caractérisée par une forte homo-
g€énéil€ et par une variabilité spatio-temporelle impor-
tante des mélanges turbulents. La biomasse phyto-

planctonique est abondante et productive sur toute la
colonne d’eau 0-100 m. Les populations du phytoplanc-
ton réagissent et s’adaptent rapidement aux conditions
environnementales.

(2) Dans le golfe du Lion, 'efflorescence est précoce
{mars—avril) et intervient dans une colonne d’eau peu
stratifiée, alors que les flux du CNM sont maximaux. Les
quantités de matiere exportées par advection horizontale
et verticale sont donc significatives.

(3) La situation estivale est caractérisée par un MPC bien
défini. La lumiére et la diffusion des sels nutritifs sont les
facteurs limitant la production.

Les liens fonctionnels entre 1’hydrodynamisme et la bio-
masse phytoplanctonique conduisent a différencier trois
zones distinctes de la cote vers le large le long de la
radiale prospectée. A 1’échelle annuelle, la station M3
apparait comme intermédiaire car elle subit I'influence
alternative de I'eau pauvre du CNM et celle d’eau plus
riche provenant de remontées le long de la pente conti-
nentale ou d’eau cotiere dessalée. La structure frontale
sur le bord interne du courant est également un facteur
d’enrichissement de Ia station M3.

Le bilan annuel de la production primaire, a 1’entrée du
golfe du Lion sur la couche 0-100m, est de 140 a
150 g m~2a! de C, dont prés de 75 % sont fixés dans la
couche 0-50 m. A I’échelle saisonniére, 80 a 85 gm™=al
de C sont fixés au cours de la saison hydrologique hiver-
nale de novembre & mai, alors que la contribution relative
de la couche 50-100 m varie entre 10 et 40 %. Un facteur
f de 0,30~0,37 conduit a une production nouvelle dans le
golfe du Lion de 50 2 56 g m™ a™' de C, valeur identique
a I’estimation réalisée a partir des flux en nitrate apportés
par le Rhéne et le CNM [13].
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