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Abstract - Hydrological and biological variability in the Gulf of Lions. II. 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 
O-100 m layer using a Let-Go system, with monthly measurements at a fixed station. A value of I40 to 150 g mm2 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. 0 Elsevier, Paris 
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Resume-La productivite annuelle du golfe du Lion a CtC estimee dans la couche O-100 m a l’aide d’un systeme Let-Go, 
par des mesures mensuelles a une station fixe. Une valeur de 140 a 150 g m-’ a-’ de C est obtenue, avec une contribution 
de 75 % pour la couche O-50 m. Le systeme productif saisonnier est decrit 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 homogbne et moyenne durant I’&&, avec presence d’un Maximum Profond de 
Chlorophylle. La saison hydrologique hivernale participe pour 60 % au bilan annuel total de carbone. La dualite sai- 
sonniere de l’hydrodynamisme et les variations a mesoechelle du Courant Nord MCditerranCen expliquent la variabilite et 
l’evolution des trois situations de base. 0 Elsevier, Paris 
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1. INTRODUCTlON 

Les regions c&i&es sont des sites privilegies pour les 
flux de mat&e. I1 est done important de quantifier les 
variations de leur productivite et leur contribution dans le 
bilan global des &changes de carbone [5]. En Mediterra- 
nCe nord-occidentale, le golfe du Lion a un fonction- 
nement hydrodynamique complexe [ 131 qui a des 
repercussions significatives sur le systeme biogeochimi- 

que de la region [30]. D’importantes variations spatiales 
et temporelles de sa productivite ont CtC d&rites [6,3 l] et 
ont conduit Minas [42] puis Lefevre et al. [37] B subdivi- 
ser le golfe du Lion en quatre zones geographiques 
distinctes. (1) Le golfe de Marseille B l’est, dont le bilan 
de la production primaire s’eleve a 88 g m-’ a-’ de C. 
(2) Le panache du RhGne au centre et vers l’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 m-2 a-’ de C [31]. (4) La partie 
sud du golfe comprenant le Courant Nord MkditerranCen 
(CNM) et les zones frontales assocites au CNM [59]. Le 
bilan de la production primaire est faible dans le courant 
(<73 g mm2 a-’ de C), mais peut atteindre des valeurs 
supkrieures ti 500 g m-2 a-’ de C dans les zones frontales. 

Pour l’ensemble du golfe du Lion, Lefkvre et al. [37] pro- 
posent un bilan de la productivitd de 78 B 120 g me2 a-’ de 
C, en accord avec la valeur de 106 g me2 a-’ de C obtenue 
par imagerie satellitale [48]. Une tentative de bilan 2 
m&o-Cchelle a rkcemment Ctt effect&e par modklisation 
de I’Ccosystkme mkditerraken 1381. Cette approche vise 
B simuler les variations de la production primaire et 
l’exportation de mat&e dans le golfe du Lion, mais la 
g&kralisation est rendue difficile par le manque de don- 
nCes expkimentales et par l’absence de suivi saisonnier 
in situ de l’kcosystbme & une tchelle suffisamment 
riduite. 

L’objectif principal de cette Ctude est une description des 
cycles saisonniers et des kchelles de variabilitk du 
systkme biogiochimique & l’entrke du golfe du Lion, en 
relation avec l’e’volution du systkme hydrodynamique 
(partie I, [ 131 j. Des mesures mensuelles de la production 
primaire B une station fixe permettent une nouvelle &a- 
luation de la productivitk de la zone. 

2. MATGRIEL ET MBTHODES 

La zone prospectke, le mate’riel et les mkthodes utilisCs 
pour la rtcolte et I’analyse des variables physiques, chi- 
miques et biologiques sont d&ail16 dans la partie I [ 131. 
La station M3 CfiRure I partie 1, reprise figure 4a), si&ge 
des mesures de la production primaire, est localiske au 
centre de la radiale (43” 02,O’ N / 05” 12,5’ E) dans le 
canyon de Marseille, sur des fonds de 1000 m. 

La profondeur de la couche euphotique (Ze) a Ctt 
mesuke B l’aide d’un capteur de PAR (Photosynthetic 
Available Radiation) de type biospherical QSP 200L cou- 
plk g une bathysonde seabird 9 1 I +. La profondeur du 1 % 
de lumikre oscille saisonnikrement entre 40 et 70 m [9]. 
L’Cpaisseur de la couche productive &ant proche de 
I,5 Ze [47], les mesures et le calcul des valeurs 
intkgre’es de la production primaire ont CtC rkalisCs sur la 
couche O-l 00 m. 

La production primaire a &C mesurke apri$s incubation in 
situ et incorporation de traceur radioactif lJC [25, 601, li 

l’aide d’un appareillage semi-automatis Let-Go [ 16, 171. 
Cet appareil permet le pklbvement de l’dchantillon et 
l’inoculation du radio&ment simultankment in situ I1 21. 
Les chambres & incubation (-250 mL) sont en polymkta- 
crylate translucide pour les incubations claires (dix 
niveaux entre 5 et 100 m) ou opaque pour les incubations 
B l’obscuritk. MalgrC la variabilitg et l’importance de la 
fixation du carbone B 1’obscuritC 141, la mesure de celle-ci 
tous les deux niveaux est suffisante [9]. 

L’inoculation a CtC rtalisCe a l’aide d’une solution de 
bicarbonate de sodium marquC (NaH14C0, ; activit6 spC- 
cifique finale de 17 FCi mL-‘). Les mesures ont 6tC effec- 
tuCes aprbs des incubations courtes de 4 h (de 8 & 12 h 
GMT), entre f&rier 1993 et juin 1994 (tableau I). Ces 
mesures constituent une bonne approximation de la pro- 
duction primaire brute (PPB) [19, 671, bien que de 
&cents travaux de modClisation montrent que des pro- 
blkmes de respiration prkf&entielle du carbone rkoformt 
et/au de recyclage intracellulaire pourraient modifier 
cette affirmation [68]. Les mesures s’tchelonneraient 
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 relev& manuellement. 
La quantitk de radioactivik introduite est contrW!e dans 
chaque Cchantillon en prklevant 250 pL d’eau de mer 
dans un flacon de 25 mL en polyCthyl&ne contenant 
250 FL d’dthanolamine, 1 mL d’eau milliQ et 10 ml de 
liquide scintillant aquasol (DuPont de Nemours). Les 
Cchantillons sont ensuite rapidement filtrCs sous faible 
ddpression (~5 mm Hg) sur des filtres GF/F (25 mm de 
diamktre). Les filtres, prtalablement recouverts par 
250 pl d’HC1 0,5 N, sont s&h& a l’ktuve (12 h B 40 “C) 
puis placCs dans des flacons (25 mL en polyCthylene) 
contenant 10 mL de liquide scintillant aquasol. 

L’utilisation des f&es GF/F est au centre de nombreuses 
pole’miques concernant une Cventuelle sous-estimation 
des mesures [2, 4, 71. De re’cents travaux [51, 53, 571 
indiquent que I’utilisation des filtres GF/F entrainerait 
une sous-estimation de la biomasse particulaire de 10 g 
50 % selon le niveau trophique du milieu par rapport aux 
re’sultats obtenus B l’aide de filtres anodisc-anopore de 
porositC 0,2 pm. En terme de productivite’ [2, 571, cette 
sous-estimation serait infkieure a 10% dans les zones 
oligotrophes du Pacifique, voire rkgligeable en MCditer- 
ranke nord-occidentale [9]. 

Les comptages de radioactivitt? sont effect& au labora- 
toire, & l’aide d’un compteur 2 scintillation liquide de 
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Figure 1. fivolution temporelle entre novembre 1992 et novembre 1994, a la station M3, de a) temperature potentielle (“C), b) nitrate (uMj, 
C) chlorophylle (mg m-‘), d) production primaire (mg rn--’ h-’ de C). Les maxima (clair) et les minima (sombre) sont identifies sur jes coupes. 

Figure 1. Time series between November 1992 and November 1994. at station M3 of a) potential temperature (“C), b) nitrate (PM), 
C) chlorophyll (mg m’), d) primary production (mg m-s h-’ of C). Maxima (light) and minima (dark) are identified on the transects, 

type Beckman. La quantite de carbone fix6 par unite de 
temps est calculee selon la formule : 

tion des carbonates dans l’eau de mer (-25000 mg m-‘) ; 
I,05 = fractionnement isotopique entre 12C et 14C ; t = 
temps d’incubation (en heures). 

3. R&SULTATS 
avec : PPB = production primaire brute (mg me3 h-’ de 
C) ; dpme = dpm (d&integrations par minute) mesurts 
dans I’echantillon ; dpmb = dpm mesures dans l’echan- 

3.1. Approche mCthodologique 

tillon incube a l’obscurite ; dpmi = dpm introduit dans L’estimation d’un bilan realiste de la productivite de la 
l’echantillon ; Vp = volume preleve dans l’echantillon zone necessite l’introduction d’un facteur correctif Fc, 
(0,25 mL) ; Vf = volume filtre (en mL) ; A = concentra- atin de transformer les estimations horaires en produc- 
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Tableau I. Dates de mesures de la production primaire et program- 
mes concern& (SVL= Suivilion, PRO= Procepel). 

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

Date Prog. 

25 f&r. 1993 PRO0 I 
IS avr. 1993 SVLO? 
3 mai 1993 PRO02 

19 juin 1993 SVLO3 
2 juil. 1993 PRO03 
1 Sept. 1993 SVLO4 

17 Sept. 1993 PRO04 
20 Oct. 1993 SVLOS 

Date Prog. 

6 nov. 1993 PRO05 
6 dCc. 1993 SVLO6 

22 janv. 1994 PRO07 
17 f&r. 1994 SVL07 

2 mai 1994 SVLOX 
I juin 1994 PRO09 

27 juin 1994 SVL09 

tions journalihes 191. En effet, Rodhe (551 signale des 
variations de 20 a 30 % dans Ies fixations de ‘“C entre des 
incubations de 4 h ramenees a 12 h et des incubations 
effectives de 12 h. Ce facteur presente des variations spa- 
tio-temporelles importantes. Dans le Pacifique nord, une 
variation de 12 a 15 70 [23] ou de 25 o/c [46] est observee 
entre des incubations de 6 h ramenees a 24 h et des incu- 
bations de 24 h. Le facteur correctif propose par les 
auteurs varie de 0,66 B I ,30. II est infhieur h 1.00 entre 
mars et juin et est maximal en fevrier. Un facteur correc- 
tif Fc moyen a ttC estime a partir d’experiences realisees 
en juin-juillet, a la station M3 et a la station S5 au large 
des iles Baleares [9]. Deux systemes Let-Go ont Cte 
deploy& simultanement, puis releves respectivement 
apres 4 h et 12 h d’incubation. Les profila obtenus per- 
mettent de visualiser les variations verticales de Fc 
(figure 2). Minimal en surface t-O,6 a 0.8), le facteur est 
proche de 1 ,O vers 60 m et au-deli, sous la couche eupho- 
tique. Cette distribution est coherente avec la variations 
des effets joumaliers de la lumiere, maximaux en surface 
et diminuant avec la profondeur 1471. 

En terme de quantite integree sur la couche O-1 00 m, les 
bilans de la production primaire varient d’un facteur de 
0,7 a 0,X entre les incubations de 4 h (multiplides par 
trois) et de I2 h. Une valeur moyenne de 0,75 est adoptee 
pour cette etude (en accord avec les echelles proposees 
par 155 et 461). La correction est appliquee aux quantites 
integrees de carbone sur la couche O-l 00 m pour chaque 
sortie, de maniere a minimiser l’erreur like aux variations 
verticales du facteur. Soit T, la duke en heure de l’eclai- 
rement journalier, alors : 

PPB (mg mm2 d-’ de C) = PPBincU (mg m-’ [4h]-’ de C) * 
3*Fc*(T/12) 

3.2. Variations spatio-temporelles 

3.2.1. La structure thermique (figure 1 a) 

- Cycle saisonnier : l’evolution de la temperature dans la 
couche de surface O-100 m est classique pour la region 
[ 35.40.4 1.421. Chaque annte est marquee par une alter- 
nance entre l’homogeneisation thermique en hiver et la 
stratification en CtC 1431. La phase d’homogeneisation 
debute au tours des mois d’octobre-novembre et se ter- 
mine en mars-avril, occasionnellement en mai. Elle se 
traduit par des minima de temperature dam la couche 
O-100 m (~13, I “C) et par la disparition des isothermes 
superieures ou Cgales a 15,O “C en surface t$glrre la). 

Des les mois de mars-avril, le rechauffement superficiel 
de la colonne d’eau entraine I’apparition d’une stratifica- 
tion thermique. Celle-ci se renforce au tours de l’&tC. par- 
ticulierement dans les 25 premiers metres ou les 
temperatures dtpassent l&O “C @gwe lu). Une thermo- 
cline saisonniere apparait a la fin du mois d’avril, se ren- 
force et s’enfonce, puis disparait en octobre sous I’effet 
des melanges turbulents. 

- Variabilite : d’importantes variations interannuelles 
sont rencontrees au tours des phases d’homogedisation, 
en rapport avec les conditions atmospheriques plus ou 
moins rudes de la saison. Ainsi, en janvier-fevrier 1993, 
l’isotherme 14,O “C n’atteint pas la surface au tours des 
differentes prospections, alors qu’a la m&me periode en 
1994, les temperatures mesurees en surface sont infe- 
rieures a 13.5 “C a la station M3 cfi,guw lu). Les vents 
plus violents et principalement de secteur nord-nord- 
ouest fournissent une explication satisfaisante aces varia- 
tions [9, 131. 

3.2.2. l?volution des srls nutritzj? (figure 1 b) 

-Cycle saisonnier : au tours de l’hiver, l’homogdneisa- 
tion de la colonne d’eau par convections thermohalines 
induit l’apport de quantites importantes d’elements nutri- 
tifs dans la couche superficielle [15]. Ainsi, I’isoplethe 
1,O pM en NO, atteint la surface en decembre. Les 
concentrations en phosphate (non presentees ici) suivent 
la m&me evolution saisonniere que les concentrations en 
nitrate. 

Des le mois de mars, les concentrations en sels nutritifs 
(e.g. .figure lb pour le nitrate) diminuent a la suite de la 
consommation biologique. En surface, cette consomma- 
tion est rapide et, dbs le mois de juin, les concentrations 
en nitrate sont faibles (<O,lO pM) puis indetectables par 
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Figure 2. Distribution verticale du facteur de correction Fc, entre des incubations r6alisCes sur 4 h et SLIT 12 h. Incubations rdalisCes & la station 
M3 (Cchelle en has) et au large des Balkares (S5, Cchelle d’en haut) & I’aide de 2 Let-Go, I’un relevC au bout de 4 h (---), I’autre apr&s 12 h (--). 
Les histogrammes (B 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 mkthodes de mesure classiyues. La consommation - Variabilitk : ce schema gCn&al de la rkpartition verti- 
biologique du nitrate, couplke d une remontCe d’eau plus tale du nitrate au tours de 1’annCe pksente d’importantes 
riche en nutriments, identifike par I’isoplbthe 2,0 PM de variations interannuelles et spatiales. Ainsi, les melanges 
nitrate ?I 100 m (figure Ib), provoque l’apparition d’une plus intenses au tours de l’hiver 1993-1994 (H93) se tra- 
nitracline puis intensifie le gradient. Le sommet de la duisent par des enrichissements plus importants en nitrate 
nitracline (&we 3) atteint une profondeur moyenne de dans la couche superficielle par rapport ti H92 et sont sui- 
40-60 m avant de disparaitre au dtbut de l’hiver vis en &C (E94) par une intensification des gradients en 
(figures lb, 3). nitrate par rapport B E93 cfigure Ib). Cette intensification 
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Profondeur de la nitracline 

Ott- Jan- Avr- Jul- Ott- Jan- Avr- Jul- 
92 93 93 93 93 94 94 94 

Profondeur (m) 50 

100 

Figure 3. fivolution temporelle de la profondeur de la nitracline aux 
stations M3 c--b-) et M7 (--O--) et de la profondeur de la thermo- 
cline (-) SI la station M3. 

Figure 3. Time series of the depth of the nitracline at stations M3 
C--8-) and M7 (--O--) and of the thermocline (-) at station M3. 

est indiquke par la prkence de I’isopkthe 3,0 PM en 
nitrate a 100 m en septembre 1994, au lieu de l’isoplbthe 
2,0 FM B la m&me profondeur en 1993. Au cows de cet 
CtC (E94), la couche CpuisCe en nitrate est moins Bpaisse 
(25-30 m) qu’en E93 (40 m). 

Parall&lement ?I la variabilite’ temporelle, il est possible 
d’observer une variabilitk spatiale des melanges turbu- 
lents et de la rkpartition des Clements nutritifs sur la 
colonne d’eau. Lors des mklanges verticaux moins inten- 
ses de I’hiver 1992, la nitracline persiste k la station M7. 
contrairement g la station M3 plus c6tkre figure 3). Par 
contre, pendant l’hiver 1993, les mklanges turbulents 
entrainent la disparition de la nitracline ti la station M3 et 
2 la station M7. 

3.2.3. kvolution de la biomasse chlorophyllienne et de la 
production primaire (figures 1 c et Id) 

-Cycle saisonnier : les concentrations hivernales en 
chlorophylle vgure Ic) et les valeurs de la production 
primaire (figure 16) sont homogknes et fortes dans la cou- 
the O-80 m, avec respectivement 0,4 mg me3 et entre 0,3 
et 0,8 mg me3 h-l de C. 

D&s les mois de mars-avril, les concentrations en chloro- 
phylle augmentent (isolignes 0,7 et 0,8 mg.m-” et 
maxima supkrieurs 3 2,0 mg m-“) et caracttfrisent I’efflo- 
rescence printani?re [30], principalement dans la couche 
de surface figure Ic). Parallklement, la production pri- 

maire augmente (> 1 ,O mg mm3 h-’ de C) dans cette m&me 
couche superficielle @gure Id). Malgrg un mauvais 
tchantillonnage de l’efflorescence printanitire en 1994 en 
raison de mauvaises conditions mttkorologiques, l’aug- 
mentation de la production primaire est bien marquCe 
jusqu’en juin (isoligne I,6 mg m-’ h-’ de C). 

La situation estivale se caractkrise par une diminution 
drastique des concentrations en chlorophylle (<0,3 voire 
<O,l mg m-‘) dans les eaux superficielles (figure Ic), 
mais par une relative Constance et homogCnCitC (-0,X B 
I,0 mg ne3 h-’ de C) des valeurs de la production pri- 
maire (figure Id). Les concentrations maximales en chlo- 
rophylle (0,5 B 0,7 mg m-3) sont rencontrkes plus 
profondtment (60-70 m). Elles caractkrisent le Maxi- 
mum Profond de Chlorophylle (MPC), mais sont accom- 
pagne’es d’une leg&e diminution de la production 
primaire. Au-de& de 80 m, les concentrations en chloro- 
phylle (co,3 mg mb3) et les valeurs de la production pri- 
maire (<0,2 mg rn-’ h-’ de C) restent faibles tout au long 
de la saison estivale @gures IL. et Id). 

De manikre B Ctendre les prCcCdentes descriptions du 
cycle saisonnier de la chlorophylle et a prkiser la varia- 
bilite’ spatiale de la biomasse autotrophe, il est utile de 
replacer les observations effectukes & la station tixe M3 
dans la structure plus synoptique de la radiale figure 4~). 
MalgrC I’influence des mouvements ondulatoires du 
CNM [ 131 sur le systkme autotrophe [9], des rkpartitions 
types en CtC et en hiver de la chlorophylle peuvent &tre 
proposkes (figure 4b). La premikre (septembre 1994) est 
caractCrisCe par des maxima profonds (MPC) au large et 
prks des &es. La seconde (fkvrier 1994) est marquCe par 
une homoge’ne’ite’ verticale et prCsente des concentrations 
maximales sur ou g proximite’ du plateau continental. 

- Variabilite’ : la variabilitk interannuelle est forte en ter- 
mes de chlorophylle et de productivitk du systkme. Les 
valeurs des deux variables dans la couche de surface 
(figures Ic, Id) sont plus fortes en hiver I993 qu’en hiver 
1992. malgrC des conditions de turbulences plus intenses 
[9] dktruisant les gradients par une homogCnCisation plus 

poussCe de la colonne d’eau (figure 3). 

Les variations estivales sont marqukes, entre I’& 1993 et 
1’Ctk 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 tours 
de 1’6tt 1994 figure Ic), malgrk les fortes variations en 
profondeur et en intensitk des gradients en sels nutritifs. 
A I’opposC, les valeurs de la production primaire sont 
nettement plus fortes en surface au de’but de I’&$ 1994, 
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45’N 

40’N 

35’N 

lo distance de 1’Be de Planier (km) 4o 

Figure 4. a) Carte extraite de Conan et al. 1 I? I, Fig. 2. b) Superposition de la distribution de la chlorophylle (mp m ‘). au tours d’une situation 
hivernale (f&rier) et en fin de saison estivale (septembre). 

Figure 4. a) Map extracted from Conan et al. [ I3 1, Fig. 2. b) Superimposes distributions of chlorophyll (mg m-3) for winter (February) and 
late summer (September). 
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en relation avec la plus forte abondance des sels nutritifs 
(figures lb, Id). 

4. DISCUSSION 

L’Ctude des relations entre les phknomknes biologiques et 
les structures dynamiques B mCsoCchelle dans le golfe du 
Lion contribue A une meilleure comprkhension du fonc- 
tionnement des Ccosystkmes littoraux. La collecte de 
donn6es expkrimentales est une &ape essentielle pour 
une modClisation prtdictive fiable des Ccosystkmes et 
pour la rkduction des incertitudes quant au r6le des 
rCgions c&i&es en tant que source [SS] ou puits [561 de 
carbone. 11 s’agit de quantifier la productivitk des rkgions 
c6tikres et de caractkriser les flux de matike dans l’ko- 
systhme et aux interfaces (objectifs du Programme natio- 
nal d’ockanographie c6tihe). 

b) 

4.1. CaractCrisation spatiale de la zone d’hde 

L’analyse de l’hydrologie (figure la [9, 131) a permis de 
dCfinir deux saisons par opposition aux quatre saisons cli- 
matiques gCntralement retenues : une saison hydrologi- 
que hivernale de novembre g de’but mai, marquCe par une 
colonne d’eau homogkne et turbulente, puis une saison 
hydrologique estivale de mi-mai A fin octobre, marqu6e 
par une stratification de plus en plus poussCe de la 
colonne d’eau. 

La radiale prospectke est divisCe en trois zones distinctes 
en considkrant les concentrations annuelles moyennes en 
chlorophylle des stations (&we 5~) : ( 1) une zone c&i&e 
riche (>0,55 mg m-“) A la station Ml ; (2) une zone plus 
pauvre (<0,35 mg m-j) B la station M5, sow l’intluence 
des eaux oligotrophes du CNM : (3) deux zones interm 
diaires (0,43 et 0.40 mg m-‘) aux stations M3 et M7. 
subissant l’intluence alternative des eaux du CNM et 

StatlOU Ml M3 MS M7 

Cbl (mg&) 

0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 

Figure 5. a) Moyennes et intervalles de confiance (95% bask sur 
1’6cart type group@ des concentrations en chlorophylle pour chaque 
station de la radiale au tours du suivi. Les moyennes B la station M 1 
et M5 sent significativement diffkrentes (p<O,Ol) de la moyenne 
g&&ale. b) Comme a) apri%s transformation logarithmique pour 
stabiliser la variance des observations, en fonction de la saison et 
par couche (O-30 m, 30-60 m et 60-100 m ; les moyennes sont 
reprCsentCes d6caEes sur la verticale). Les diffkrences des moyen- 
nes sont significatives (p<O,Ol) dans la couche de surface entre 
I’hiver et I’& et entre couches successives en ttk. 
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Figure 5. a) Mean and 95 LTO confident level (based on pooled Stan- 
dard deviation) chlorophyll concentrations for each station of the 
transect during the sampling period. Mean values of stations MI 
and M5 are significantly different from the total mean value 
(p4.01). b) As in a) after a logarithmic transformation, by seasons 
and by layers (O-30 m, 30-60 m and 60-100 m; Values are given 
with a weak depth gap). The differences are significant (p4.01) 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 142,451, soit de la region c&i&e pour M3 [8, 11, 521. 

Afin de synthetiser les resultats concernant la repartition 
verticale et saisonniere de la chlorophylle B la station 
M3 et d’interpreter sa dynamique, trois couches succes- 
sives O-30 m, 30-60 m et 60-100 m ont CtC d&tries 
(figure 5b). La variation des moyennes saisonnieres sur 
chaque couche caracttrise le cycle d&it precedemment. 
mais montre Cgalement que la formation du MPC 1271 est 
?I rapprocher d’une diminution des concentrations darts la 
couche de surface (O-30 m), plutot qu’a une augmenta- 
tion significative des concentrations en profondeur (30- 
60 m). Ces resultats revelent Cgalement une limite du 

modele propose par Levy et al. [38] qui predit une bio- 
masse phytoplanctonique minimale au tours de la saison 
hivernale en relation avec les turbulences et l’tpaisseur 
importante de la couche de melange, alors que nos mesu- 
res indiquent des maxima en chlorophylle importants en 
hiver. 

4.2. Facteurs contr6lant le systgme productif 

L’tchantillonnage mensuel permet de saisir la variabilite 
a mesotchelle de la productivite de la zone (figure 6) en 
relation avec l’hydrodynamisme 1611. Zakardjian [69] 
considere que deux regimes hydrologiques, l’un a faibles 
et l’autre a fortes turbulences et flux diffusifs. sufftsent 

Figure 6. tivolution temporelle A) de la profondeur de la couche euphotique et des quantitks intkgrkes de la production primaire (mg me2 d-’ 
de C), B) des quantitis intkgrCes (O-l 00 m) de la chlorophylle (mg m-‘). du nitrate et du phosphate (mmol m-‘). 

Figure 6. Time series of A) depth of the euphotic zone and integrated primary production (mg m-’ d-’ of C). B) integrated (O-100 m) chloro- 
phyll (mg mm’), nitrate and phosphate (mmol m-‘f. 

775 



P. CONAN et al. 

pour expliquer la distribution des nutriments et de la bio- 
masse planctonique en MCditerranCe nord-occidentale, 
tandis que L&y et al, [38] considkrent six situations dif- 
fkrentes pour modtliser la productivitC de la zone et les 
quantitks de matikre exportke. 

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 premkres 
intervenant au tours de I’hiver hydrologique, la demikre 
au tours de I’&! hydrologique (tahleuu If). Ces situn- 
tions sont respectivement (1) une situation hivernale. (2) 
une situation bivernale tardive d’efflorescence (corres- 
pondant au bloom printanier), (3) une situation estivale. 
Dam chacun de ces systkmes, la production primaire est 
sous la dkpendance d’un ou de la combinaison de plu- 
sieurs facteurs 13. 26, 331 tels que la biomasse chloro- 
phyllienne (27. 541. les sels nutritifs [ 1 I. 37, 421, 
l’kclairement 1471, la tempe’rature [63] ou la turbulence 
[ 15, 34, 641. 

(1) Au tours de l’hiver, les conditions thermiques et lumi- 
neuses ne sont pas re’ellement Iimitantes pour les commu- 
nautk phytoplanctoniques en MCditerranCe occidentale 
[ 15. 59). Le contrcile par la turbulence est plus difficile R 
mettre en Cvidence compte tenu de sa variabilitk spatiale 
et temporelle. Par exemple, au cows de I’hiver 1992, len 
me’langes restent localis&s au large et la couche de 
me’lange & la station M3 reste peu Cpaisse egwt 3). Uric 
association entre les vitesses du CNM comprises entre 
5 et 20 cm SY’ et les maxima de chlorophylle a CtC mise 
en kvidence le long de la radiale 191. 

Un flux advectif plus ou mains permanent [ 13. 591 et la 
prksence d’une zone frontale SI la station M3 peut expli- 
quer les concentrations plut6t Cleve’es en chlorophylle 
malgre’ I’e’paisseur parfois importante de la couche de 
me’lange (20@-400 m). La production primaire reste forte 
au tours de l’hiver Cfigures Id. 6a : tubleau II) et tkmoi- 
gne d’une bonne capacite’ d’adaptation du phytoplancton 
aux turbulences [S4. 641, surtout que le zooplancton 
maintient une forte activite’ de pre’dation au cows de cette 
saison 1441. 

Les mesures re’alise’es au tours de la pkriode hivernale 
doivent pourtant ctre considkrkes avec prtkaution. En 
ei’fet. l’khantillonnage est discret dans I’espace et dans le 
temps et les sorties sont effectukes lors d’une accalmie 
relative des conditions me’tdorologiques, plusieurs heures 
aprks l’arr&t du forc;age atmosphkrique [lo]. Cc dklai 
pourrait permettre le dkveloppement d’eftlorescences 
algales. dont l’impact serait r&iuit dans I’espace et Ic 

- 

temps, mais important en terme de flux de mat&e dans 
Ies zones considkrkes. Nos estimations de biomasse et de 
production intkgrkes seraient alors surestimkes et expli- 
queraient les maxima de chlorophylle observks pendant 
l’hiver. 

(2) Dans le golfe du Lion, I’efilorescence algale h la fin 
de I’hiver hydrologique prCcbde l’ktablissement de la 
thermocline @lures lu, lc, tuhleuu II) comme l’ont dkjja 
observie Townsend et al. 1631 en Atlantique. Cette obser- 
vation est en accord avec les capacitCs d’adaptation 
rapide du phytoplancton. Ce de’veloppement de la chloro- 
phylle en surface entraine une diminution rapide des 
re’serves nutritives, clairement retrouvCe sur les valeurs 
disc&es (#i&re.s lh) et inte’gre’es #igz4~e 6)~). C’est Cgale- 
ment au tours de cette pkriode que les maxima en pro- 
duction primaire (311 sont mesure’s figures Id, 6~). Ces 
observations sont particulikrement importantes en terme 
de bilan (tubleau 11) puisque. parallklement au maximum 
de productivitk, les flux du CNM sont maximaux [I 31 et 
la colonne d’eau peu stratitike. Ceci se traduit par 
d’importants flux d’exportation de mat&e par advection 
horizontale et verticale 1211. 

Le r81e de la lumikre s’avkre complexe au tours de cette 
pkriode. MalgrC 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 mktres (j2gure.r Ic, It/). L’influence des concen- 
trations en pigments sur la colonne d’eau pourrait modi- 
fler la quantitt et la qualite’ de la lumiirre disponible pour 
le phytoplancton IocalisC plus en profondeur, selon un 
phCnomkne d’auto-ombrage 137, 471. 

(3) La situation estivale est caractCrisCe par un MPC bien 
de’fini egure 5h. tctbleuu II). La formation de ce dernier 
peut &tre relike 2 un phknomirne d’adaptation du phyto- 
plancton aux conditions lumineuses par augmentation des 
teneurs en chlorophylle mais saris accroissement propor- 
tionnel de I’efficacitC photosynthetique [4, 28,29,54J. La 
lumibe est alors un facteur important, limitant la produc- 
tion du MPC. En effet. des phknomtnes de diffusion tur- 
bulente k travers la nitracline 127, 281, de pulses SOUS 
l’effet du dgplacement d’ondes internes [34], ainsi que les 
phCnomPnes de nitrification 1181 assureraient un apport 
constant de nitrate, ti l’origine d’une production nouvelle 
importante dans le MPC par rapport au reste de la 
colonne d’eau [ 241. 

A I’opposC, dans la couche de surface. les concentrations 
en chlorophylle diminuent et les re’serves nutritives sont 
e’puiskes (figuws lb, lc, 60 ; tableau It). La limitation de 
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Tableau II. ReprCsentation schematiyue et description des profils de la production primaire (PPB), chlorophylle (Chl). nitrate (NO,). rempe- 
rature (T) et lumitre (L) en fonction de trois saisons definies darts le texte = (I), (2). (3). Homo : distribution homogirne, Augm. : augmenta- 
tion des valeurs, Cons. : consommation biologique. Min. : minimum, Max. : maximum, Z : profondeur, clas : dtcroissance cxponentielle 
classique de la lumiere, ce : profondeur (m) de la couche euphotiqur. - : pas de changement important. 
En bas : Valeur par saison et contribution par couche au bilan annuel (tot.) de la production primaire brute. 

Table 11. 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 = (I), (2). (3). Homo: homogeneous distribution, Au&m.: 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 

PPB Chl NO, T L 

valeur valeur valeur valeur clas 
forte forte moy. faible 

Homo Homo Homo Homo ce 
50-70 

I* 2” 

(2). Structure d’efflorescence a la fin de I’hiver 

I? 

(3). Structure estivale 

PPB Chl NO, T L 

Augm. Augm. Cons. en leg&e w 
en surface en surface surface Augm. 

Max. Max. depletion Surface ce 
annuels annuels 40-60 

20 

Chl NO, T L 

valeur Min. en - 0 en Max. - 
surface surface annuels 

Homo et MPC forte forte ce 
faible marque nitracline thermocline 40-70 

(diffusion) superfrcielle 

couche / stt2hfe (1) (2) (3) Annuel 

0-IOOm PPB 80 - 85 60-65 140- 150 
(g.m-‘.a“ de C) 

0-50m PPB 60 - 90 % >90 % 50-65 % 75 % 

50-IOOm PPB IO-40% < 10 % 35 - 50 % 25 % 
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la production primaire par les sels nutritifs est significa- 
tive [38, 44, 651. Pourtant, les valeurs de production pri- 
maire restent relativement fortes yigures Id, 6~) mais 
traduisent saris doute un changement de nature de la pro- 
duction primaire, devenant alors principalement suppor- 
tte par des processus de rigCnCration. Le rapport PPB/ 
Chl caractkrise I’efficacitC de production du phytoplanc- 
ton [29, 36,491. Ce rapport diminue rapidement au tours 
de la pe’riode estivale pour atteindre des valeurs inf&ieu- 
res li 0,5 mg (mg Chl)-’ h-’ de C. Cette diminution se tra- 
duit par une augmentation drastique du rapport entre la 
production bactkrienne et la production primaire. 

La zone de la station M3, p&s des accores du plateau 
continental. pourrait &tre plus productive que les zones 
plus au sud du golfe du Lion, ou mEme plus c&i&es [ 1 I, 
31, 331 sous l’effet de phCnombnes hydrodynamiques 
assurant un enrichissement : dynamique frontale (bord du 
CNM), circulation secondaire, remontCe d’eau le long de 
la pente continentale. apports terrigknes superficiels 
[9, 131. 

4.3. Bilan et contribution par couche ou par saison 

L’Ctablissement du bilan de la productivitC B la station 
M3 est effectuC par I’intCgration des diffkrentes variables 
sur une colonne d’eau O-100 m @gure 6), c’est-g-dire sur 
une Cpaisseur supe’rieure B la couche euphotique mais 
plus proche de I’e’paisseur rCelle de la couche productive 
[47j. Les pr&Cdentes estimations &taient gCn&alement 
limitkes aux 50 ou 60 premiers mktres [37, 421 ou dCdui- 
tes de mesures satellitales 148). 

Le bilan annuel de la production primaire B I’entrke du 
golfe du Lion est compris entre 140 et 150 g m-’ a--’ de C. 
Cette valeur est sensiblement plus 6levCe que celles citees 
dans la litterature 137, 421 mais s’explique par les raisons 
e’voquCes ci-dessus etiou par des diffkrences d’ordre 
mCthodologique : 

- L’Cchantillonnage mensuel adopt6 dans cette Ctude est 
plus apte g cerner la variabilitC importante de la produc- 
tion. Les pr&Cdents bilans annuels ne s’appuyaient que 
sur quatre ou six mesures. 

- L’utilisation du systkme Let-Go permet de s’affranchir 
de nombreux problemes de pollution et de perturbation 
de I’Cchantillon [SO]. Ce systkme fournit des valeurs 
suptrieures de 10 g 20 % par rapport aux me’thodes 
d’incubation in situ classiques en Atlantique [ 161 ou en 
MCditerranCe [9, I I]. I1 permet Cgalement une meilleure 
discrCtisation de la colonne d’eau. 

4.4. Analyse du bilan 

Des travaux effect& dans des zones plus stables au point 
de vue hydrologique [36, 391 ont mis en Cvidence des 
corrLlations lintaires entre les quantitCs intkgrkes de car- 
bone (O- 100 m et O-40 m) et les quantitCs en sels nut&ifs 
ou en chlorophylle int&r6es sur la m&me couche. ou les 
concentrations en chlorophylle en surface. Dans notre 
cas, la relation IinCaire (negative) la plus satisfaisante 
pour ddcrire les variations de la qua&C inte’grke de car- 
bone fixC sur la couche O-100 m est la profondeur de la 
couche euphotique [ 91. 

Dans le bilan annuel de carbone propose’ ci-dessus, pr& 
de 60 % du carbone total (80 g 85 g mm2 a-’ de C) est fixC 
au tours de la saison hydrologique hivernale de novem- 
bre 2 mai et 40 % (60 & 65 g.m-‘.a-’ de C) au tours de la 
saison hydrologique estivale (tableau /I). I1 faut pourtant 
moduler cette affirmation puisque l’efflorescence printa- 
n&e intervient principalement durant la pt+riode hydrolo- 
gique hivemale. Durant cette efflorescence, la production 
primaire est entre cinq et dix fois plus ClevCe que durant 
le reste de I’annCe. 

La re’partition du bilan par couche sur la verticale permet 
de prkciser les potentialite’s d’exportation de mat&e du 
systkme [ 1, 221. Pendant la saison hydrologique hiver- 
nale, ainsi que dans les zones frontales et d’u~welling, la 
production nouvelle est intense et principalement due 2 
des organismes de grande taille [62]. Les taux de s&di- 
mentation de matihre vers les couches profondes sont 
importants et le zooplancton maintient une forte activitt 
de prCdation [44]. Au tours de la saison hydrologique 
estivale et dans les eaux du large, la production primaire 
est 1imitCe par les sels nutritifs. Le systkme est caractCrisC 
par l’abondance de petits organismes et par le stockage 
de carbone [14) et d’azote [9] sous forme organique dis- 
soute. Cette mat&e organique dissoute est exportCe B la 
fin de la saison, lors de la rupture de la stratification : 
Conan [9] a montrC en hiver une bonne relation entre la 
production nouvelle en surface et la production exportde 
vers les couches profondes sous forme de particules. li 
l’oppose’ en CtC. une fraction importante de la production 
nouvelle reste pi6gCe 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 rep& 
sente entre 40 et 90 % de la production nouvelle annuelle 
totale. 

La contribution relative de la couche 50-100 m au bilan 
total (O-100 m) e’volue entre 10 et plus de 40 % 
@gure 6~1). A 1’Cchelle annuelle, la couche O-50 m 
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contribue pour 7.5 % au bilan total, contre 25 % pour la 
couche 50-100 m (tableau In. Le role de la couche pro- 
fonde dans le bilan global est fort a la fin de l’ete (40 o/r) 
en septembre), suite a l’enfoncement de la chlorophylle 
(MPC), mais tres irregulier en l’hiver. La variabilite inter- 
annuelle est particulierement forte comme le prouve 
l’augmentation significative de 10 a 30 5% entre juillet 
1993 et 1994 @gure 6a). 

Le facteur f 1201 est une mesure de la fertilite du milieu en 
terme de production exportable [22]. Ce facteur est gene- 
ralement Cled dans les regions productives et faible en 
zone oligotrophe. En Mediterranee occidentale, le facteur 
f varie entre 0,2 et 0,4 (441. Dans le golfe du Lion, des 
valeurs de 0.36 1431 ou 0,30-0,37 19, 371 ont CtC utilides. 
Les fortes valeurs (> 0,7) utilihees par Coste et al. [ 151. 
Jacques et al. [32], sont largement surestimees 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 a 56 g me’ a-’ de C. Cet intervalle 
est coherent avec l’estimation de la production nouvelle 
potentielle de la zone (46 a 62 g mm2 a-’ de C) calculee a 
partir des quantites de nitrate injectees dans le golfe du 
Lion par le CNM et le RhBne ] 131. A l’echelle annuelle. 
les deux approches sont opposees. puisque l’une est 
bake sur des mesures in situ et sur l’utilisation d’un fac- 
teur f theorique. alors que l’autre utilise des yuantites 
d’azote disponibles et transformees en carbone a l’aide 
des rapports de Redfield. Ces approches fournissent des 
valeurs proches et apportent une certaine validite aux cal- 
culs. La totalite du nitrate apportee au niveau du golfe du 
Lion par les deux principales sources serait done consom- 
mee sur place et le bilan de matiere dans la zone concer- 
tree serait Cquilibre. 

5. CONCLUSION 

Dans cette etude, les relations entre le systeme hydrody- 
namique et la productivite de la zone sont particuliere- 
ment Ctroites et complexes. Face a la dualite 
hydrologique saisonniere, il a CtC possible de decrire trois 
situations de base du systeme productif : (1) une situation 
hivernale ; (2) une situation d’efllorescence a la fin de 
I’hiver : (3) une situation estivale. 

( 1) La colonne d’eau est caracteride par une forte homo- 
geneite et par une variabilite spatio-temporelle impor- 
tante des melanges turbulents. La biomasse phyto- 

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

(2) Dans le golfe du Lion, l’efflorescence est precoce 
(mars-avril) et intervient dans une colonne d’eau peu 
stratifiee, alors que les flux du CNM sont maximaux. Les 
quantites de matiere exportees par advection horizontale 
et verticale sont done significatives. 

(3) La situation estivale est caracterisee par un MPC bien 
defini. La lumiere et la diffusion des sels nutritifs sont les 
facteurs limitant la production. 

Les liens fonctionnels entre l’hydrodynamisme et la bio- 
masse phytoplanctonique conduisent a differencier trois 
zones distinctes de la tote vers le large le long de la 
radiale prospectee. A l’echelle annuelle, la station M3 
apparait comme intermediaire car elle subit l’influence 
alternative de l’eau pauvre du CNM et celle d’eau plus 
riche provenant de remontees le long de la pente conti- 
nentale ou d’eau cot&e dessalee. La structure frontale 
sur le bord interne du courant est egalement un facteur 
d’enrichissement de la station M3. 

Le bilan annuel de la production primaire, a l’entree du 
golfe du Lion sur la couche O-loom, est de 140 a 
1.50 g rn-’ a-’ de C, dont pres de 75 % sont fixes dans la 
couche O-50 m. A l’echelle saisonniere, 80 a 85 g rn-’ a-’ 
de C sont fix&s au tours de la saison hydrologique hiver- 
nale de novembre a 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 a 56 g m-* a~-’ de C, valeur identique 
:I l’estimation realisee a partir des flux en nitrate apportes 
par le Rhone et le CNM [ 131. 
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