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RESUME - Durant l'été 1983, une campagne a été effectuée en mer du Levant, 
(Méditerranée orientale) afin d'étudier la biomasse phytoplanctonique, sa distribu­
tion verticale et de rechercher les mécanismes de sa limitation. Durant cette saison, 
une forte stratification des eaux est observée : la thermocline est située entre 10 et 
30 m. Jusqu'à 100 m, les valeurs des nitrates restent faibles de 2 |ig at. F1, les 
phosphates le sont également avec un maximum de 0,1 ng at. F1. A 300 m, le 
rapport N/P se situe entre 37 et 40, reflétant une pauvreté plus grande de ces eaux 
en phosphore. Les teneurs faibles en chlorophylle a de 0,09 |ig. F1 pour la couche 
homogène superficielle de 50 m et de 0,36^g. F1 au maximum, classent cette mer 
parmi les zones marines les plus oligotrophies connues. Eessentiel de la biomasse 
phototrophe est constitué de nano et picoplancton, le picoplancton représentant à 
lui seul plus de 60 % de la chlorophylle a. Le maximum de chlorophylle se trouve 
situé à une profondeur égale ou supérieure à celle du 1 % de l'éclairement de sur­
face (80-120 m), au niveau de la nitracline. Il ne coincide pas avec la couche ma­
ximale de l'index de capacité photochimique située entre 20 et 5 0 m. Les tests 
biologiques effectués sur les populations naturelles de ce bassin montrent que le 
phosphore est le premier élément limitant la biomasse, suivi très rapidement par 
l'azote. Néanmoins, l'apport simultané de ces deux éléments n'induisant pas de 
croissance, on constate un rôle essentiel du manganèse dans le contrôle de la 
croissance phytoplanctonique dans ces eaux ultraoligotrophes. 
Les auteurs s'interrogent sur la signification de ce maximum profond de chlo­
rophylle a et sur les mécanismes physiologiques qui lui permettent de se maintenir. 

ABSTRACT - Phytoplankton biomass as been studied in the Levant Sea (Eastern 
Mediterranean) during summer 1983 in order to picture its vertical distribution as 
well as its limitation mechanisms. At the time of the océanographie cruise, a distinct 
seawater stratification is observed (thermocline by 10 to 30 m deep). Down to 100 m 
deep, N-N03 are low (from 2 to 4 |ig at, F1), P-P04 concentration also are low 
(less than 0,1 (ig at, Fl). By 300 m deep, the N/P ratio range is 37 to 40, which 
reflects the poorness of the seawater. The observed Chlorophyll a concentrations 
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Figure 1 - Localisation des stations étudiées 
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(0,09 (Jig. 1 in the 50 m superficial, homogeneous layer and less than 0,36 [i.g. l_l 

below) allow the ranking of the Levant Sea among the most oligotrophic marine 
areas. The bulk of the phototrophic biomass is represented by nano and pico-
plankton, the later yielding more than 60 % of the observed Chlorophyll a concen­
trations. The Chlorophyll a maximum concentration is found at a depth which is 
equal or superior to that of the 1 % threshold of the surface enlightening (80 to 120 
m), at the same level as the nitracline. The Chlorophyll a maximum does not coin­
cide with the layer where the photochemical capacity index is maximal (20 to 50 m 
deep). Biological tests carried out on the natural populations of the Basin show that 
P is the first biomass limiting element and that N is the second. The simultaneous 
input of P and N, however, is not sufficient to induce growth ; this suggest that Mn 
has an essential role in the phytoplanktonic growth in this ultraoligotrophic water. 
Discussion deals with the signification of the deep Chlorophyll a maximum and with 
the physiological processes allowing it to last. 

INTRODUCTION 

Dans la revue de 1973 sur la production primaire en Méditerranée, Sournia 
mentionnait une répartition très clairsemée des données et signalait une double 
hétérogénéité dans cette distribution : "une inégalité géographique : situation pri­
vilégiée du bassin occidental par rapport au bassin oriental" et "une inégalité 
océanographique : situation privilégiée du domaine néritique par rapport au do­
maine océanique". 

Plus de dix ans après cette synthèse, l'état des données a peu évolué. Certes, 

3uelques travaux sur le phytoplancton du bassin méditerranéen ont été réalisés 
epuis cette date, mais ils concernent essentiellement les eaux côtières : grecques 

de la mer Egée (Ignatiades, 1976, 1977), libanaises (Lakkis et Lakkis, 1980), israé­
liennes (Kimor et Wood, 1975 ; Berman et ai, 1984), égyptiennes (Dowidar, 1976, 
Halim et al., 1980 ; Dowidar et Moustafa, 1983) de la mer du Levant. Par ailleurs, 
bon nombre de ces résultats sont d'ordre taxinomique et mettent l'accent sur les 
changements survenus à la suite de la construction du barrage d'Assouan : arrêt de 
l'eutrophisation régulière par les eaux du Nil, accélération de la migration d'espèces 
indo-pacifiques (Dowidar, 1976 ; Kimor, 1983), la "barrière de salinité" entre la 
mer Rouge et la Méditerranée étant abaissée. 

Globalement, les eaux méditerranéennes sont connues pour leur extrême 
oligotrophie, s'accentuant de l'Ouest vers l'Est, si l'on considère les teneurs en sels 
nutritifs. Mais, paradoxalement, on constate une production primaire modérée, si­
tuation provoquée par des conditions hydrologiques particulières caractérisées par 
des processus de convection verticale thermohaline et un rapide recyclage des eaux 
(Wùst, 1961 ; Medoc Group, 1970). 

En mer du Levant, les seuls travaux concernant la production primaire se 
résument à ceux, déjà anciens, réalisés par Oren (1962, 1969, 1970) à une station 
côtière non loin d'Haïfa et à ceux, plus récents, de Dowidar et Moustafa (1983) et 
Berman et al. (1984). Seules quelques stations de ce dernier travail sont franche­
ment océaniques. 

Pendant les années 1962-1967, la production moyenne a été estimée entre 
27 et 45 g C nr2 an-1 pour des eaux côtières, ce qui représente, comme le fait re­
marquer Kimor (1983), 50 à 60 % seulement de la production primaire estimée 
pour le bassin occidental. Ces résultats font classer cette mer dans la première ou 
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deuxième catégorie des régions définies par Koblentz-Mishke et al. (1970) cor­
respondant respectivement à une production inférieure à 0,1 g C m 2 jour ou 
comprise entre 0,10 et 0,15. Ces données obtenues pour des eaux côtières et pour 
certaines d'entre elles avant le barrage d'Assouan, laissent prévoir des valeurs en­
core plus faibles pour les eaux hautunères de la mer du Levant. 

La remarque de Sournia (1973) reste donc encore valable "bien que cela 
puisse paraître aujourd'hui anachronique, nous avons encore besoin de véritables 
"croisières d'exploration" en Méditerranée. Des réseaux de stations ou des coupes 
doivent être effectués aux deux saisons opposées (fin de l'hiver, milieu de l'été) 
dans les régions suivantes ..." et Sournia de citer, entre autres, "la totalité du bassin 
oriental". 

La mission franco-soviétique, effectuée à bord du N.O. "Prof. Vodianitsky" 
à l'été 1983, avait pour but ce combler en partie cette lacune. Le principal objectif 
de la mission était d'étudier la répartition verticale de la biomasse phytoplanctoni-
que et d'en rechercher les mécanismes de sa limitation. Dans ce but, des méthodes 
océanographiques classiques (température, salinité, éléments nutritifs, biomasse 
phytoplanctonique) ont été employées. Mais, afin de préciser l'importance relative 
des éléments nutritifs qui interviennent dans la qualité des eaux, nous avons égale­
ment adopté une méthode biologique, fondée sur l'estimation de la croissance des 
populations naturelles des eaux testées, différentiellement enrichies. Par ailleurs, le 
fonctionnement des écosystèmes oligotrophes fait l'objet à l'heure actuelle d'un 
grand débat international. Plusieurs hypothèses ont été avancées et demandent à 
être vérifiées afin d'établir des modèles conceptuels des flux de C entre le plancton 
autotrophe et hétérotrophe (Eppley, 1980 ; Goldman, 1980). Les résultats obtenus 
au cours de cette mission, en mer Levant, qui peut être considérée comme un mo­
dèle réduit d'océan oligotrophe, apportent aussi une contribution modeste à ce 
débat. 

MATERIEL ET METHODES 

Localisation des stations 

En Méditerranée orientale, la circulation de surface a une direction cyclo­
nique générale. Trois régions cycloniques ont été nettement individualisées par 
Dzhioyev et Drozdov (1977) : la première au sud-ouest de la Crète, la seconde 
dans la partie centrale du bassin entre Chypre, la Crète et les côtes turques, la 
troisième dans le sud-est du bassin, au large des côtes égyptiennes et israéliennes. 
Une région anticyclonique est également connue, le long des côtes africaines entre 
la Crète et l'Afrique. Au delà de 500 m, de profondeur, le schéma de circulation 
générale est représenté par un seul grand bassin cyclonique. 

La circulation cyclonique engendre des zones de divergences et les condi­
tions hydrométéorologiques particulières qui se développent dans le nord-est du 
bassin du Levant créent une circulation verticale hivernale jusqu'à 150-200 m. 
Dans l'ensemble, ces derniers phénomènes sont de faible ampleur (Ovtchinnikov, 
1984) aussi bien dans le temps que dans l'espace (plusieurs dizaines de milles, 
quelques jours fin février, début mars). 

La campagne en mer du Levant a duré du 7 juin au 5 juillet 1983, période 
estivale où une grande stabilité des eaux est observée. Deux stations ont été étu­
diées, les stations 20.50 ( f = 33°30' N ; G = 31°30' E) et 20.55 ( f = 34°00' N ; 
G = 26°00' E). Elles se situent sur le pourtour de zones cycloniques, au niveau de 
lignes de divergences. (Fig.l). 

64 



La durée d'étude pour chaque station a été respectivement 9 jours pour la 
20.50 et de 14 jours pour la 20.55. Avant l'étude de chaque station fixe, il a fallu 
s'assurer que l'on se trouvait dans un structure stable dans l'espace. Dans ce but, 
plusieurs profils verticaux localisés en croix autour de chaque station et délimitant 
une superficie d'environ 75 km ont été étudiés : des mesures de température, sali­
nité et fluorescence in vitro ont été effectuées. 

Mesures physiques et chimiques 

La température et la salinité ont été mesurées au moyen d'une sonde 
"Istok". Les échantillons d'eau ont été récoltés à l'aide d'une bouteille non métal­
lique de 100 litres ("Bathomètre B - 100"). Les teneurs en phosphates, nitrites, 
nitrates et silicates ont été analysées manuellement suivant Strickland et Parsons 
(1972). 

Paramètres biologiques 

La biomasse algale in situ a été déterminée au moyen de la teneur en chlo­
rophylle a extraite par l'acétone, analysée par spectrophotométrie, et calculée d'a­
près les nouvelles équations de Jeffrey et Humphrey (1975) ou par fluorimètrie 
(Holm-Hansen et al. 1965). Les phaeopigments ont été déterminés par fluorimè­
trie après acidification des extraits. Les échantillons (entre 7 et 10 1.) avaient été 
filtrés au préalable sur filtre GF/C en fibre de verre. 

Sur certains échantillons, des filtrations différentielles ont été effectuées sur 
filet de nylon de maiile 10 n.m, puis sur filtre Nuclepore de porosité 3|Am, afin de 
déterminer la part du nano et du picoplancton dans la biomasse chlorophyllienne. 

La capacité photosynthétique des populations a été estimée en mesurant la 
fluorescence in vivo (Lorenzen, 1966) avec un fluorimètre Turner "111", porté à 
haute sensibilité, avant et après addition de l'inhibiteur photosynthétique le DCMU 
employé à la concentration finale de 10 M (Samuelson et Oquist, 1977). A partir de 
ces deux valeurs, nous avons calculé l'index de capacité photochimique cellulaire 

défini par Vincent (1981) CPC = " a (a étant la fluorescence avant l'ajout 
b 

de DCMU, b étant la fluorescence après apport de DCMU). La fluorescence in 
vivo sans DCMU a été mesurée après avoir placé l'échantillon 15 mn à l'obscurité. 

Test biologiques 

Afin de mettre en évidence les déficiences nutritives des populations natu­
relles, nous avons enrichi, immédiatement après leur prélèvement, des échantillons 
de phytoplancton passés préalablement sur soie à bluter de 100 \x.m de mailles afin 
d'éliminer le microzooplancton. Les éléments composant les enrichissements diffé­
rentiels, utilisés pour déterminer la nature du ou des facteurs nutritionnels limitant 
la croissance des communautés naturelles sont mentionnés dans le tableau 1. 

Le choix des concentrations finales des enrichissements a été fait selon les 
prescriptions données par Maestrini et al. (1984) et correspond aux valeurs moyen­
nes proposées par ces auteurs. D'après ces derniers, elles sont de 25 % supérieures 
aux concentrations habituellement rencontrées dans les océans. 

Dans la première expérience, 17 enrichissements différents ont été utilisés 
(Tabl.2). Les combinaisons ont été définies selon deux principes complémentaires : 
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a) en ajoutant les éléments seuls : une augmentation de croissance signifie 
que l'élément introduit est limitant ; 

b) en ajoutant tous les éléments essentiels à la croissance moins un. La 
croissance obtenue reflète la concentration dans le milieu initial de l'élément omis. 

Par la suite, d'autres combinaisons ont été utilisées en particulier en disso­
ciant le mélange métallique afin de mieux analyser l'action des différents éléments 
traces (tableau 2). 

Les enrichissements ont été ajoutés à différents volumes d'eaux naturelles 30 
ml (tubes à essais), 1 1 et 20 1. 

Les cultures en faible volume (30 ml) ont été incubées en laboratoire à la 
température de 22°C sous une intensité lumineuse constante de 2,6 1016 q.s-1 .cm2. 
Les autres flacons ont été placés sur le pont du navire, refroidis par circulation 
d'eau prélevée en surface, et reçoivent environ l/10ème de l'énergie lumineuse 
reçue à la surface de la mer (soit 1,9. 1016 q.s.1 .cm2). 

La croissance des populations a été suivie en estimant régulièrement la 
fluorescence in vivo des différentes cultures. Dans certains cas, en fin de croissance, 
les cultures sont filtrées sur filtre GF/C, la chlorophylle en est extraite et mesurée 
par fluorimétrie. 

Les résultats sont donnés en unités arbitraires de fluorescence que ce soit 
pour la fluorescence in vivo ou pour l'extrait acétonique de la chlorophylle a. 

RESULTATS ET DISCUSSION 
Paramètres hydrologiques 

Plusieurs phénomènes sont connus pour intervenir dans l'hydrologie de cette 
région : une evaporation intense en surface, une intrusion du courant atlantique et 
la présence d'eaux intermédiaires levantines. 

On observe dans la région étudiée, le même schéma de répartition des 
masses d'eau que celui observé par Morcos (1972) pour des régions côtières égyp­
tiennes. 

Pendant toute la durée de la campagne, la thermocline saisonnière est située 
entre 10 et 30 m (Fig.2, 3), séparant une couche d'eau superficielle de 21°6C à 
23°5C, d'une couche profonde plus froide. A 500 m, la température est constante et 
avoisine 14° C. Au niveau du maximum de chlorophylle, elle se situe entre 15°7 et 
15°2C. Le gradient thermique est toujours très élevé, en moyenne de 0,6° Cm , ce 
qui est la marque d'une stratification remarquablement stable. Cette couche d'eau 
superficielle a également une forte salinité (39,30 %o). 

Une couche de salinité miminum (< à 39 %o) est observée entre 25 et 50 
m. Elle se retrouve dans tous les profils à la station 20,55 ( - 38,70 %o) ; elle est 
nettement moins accentuée à la station 20.50 qui se trouve plus à l'Est (38,83 %o). 
D'après Morcos et Moustafa Hassan (1976), cette couche est caractéristique de 
cette zone en été et en automne. Elle disparaît en hiver par mélange vertical et se 
développe sous l'influence d'eau atlantique de surface provenant de l'Ouest 
(Moskalenko et Octchinnikov, 1965). Ce courant est sujet à des variations saison­
nières en importance et dans sa position en profondeur (Morcos et Moustafa Has­
san, 1976). 
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Sous cette couche, la salinité augmente très légèrement alors que la tempé­
rature continue de décroître jusqu'à 300 m. C'est la couche intermédiaire de salinité 
maximum qui tend à devenir plus profonde en allant vers l'Ouest et semble un peu 
moins salée (39,13 à la station 20.50 contre 39,08 à la station 20.55). D'après Mor-
cos (1967, 1972V cette eau pourrait avoir deux origines : une formation dans la ré­
gion nord du Bassin du Levant par plongée des eaux superficielles et une autre 
origine dans le sud, près des côtes israéliennes. 

D'un point de vue hydrologique donc, les deux stations sont assez similaires. 
Il en est de même pour la répartition des sels nutritifs. Jusqu'à 100 m, nitrates et 
phosphates sont présents à des traces indosables. La nitracline débute vers 100-120 
m, mais les concentrations atteintes à 300 m demeurant faibles : 2 ng at.l1 N-
N03 à la station 20.50 et 4 p.g at.l1 à la station 20.55 en moyenne. Quant aux ions 
P04, ils restent indétectables sur toute la colonne d'eau jusqu'à 300 m à la station 
20.50 et avoisinent 0,1 ^g at.l1 P-P04 à la station 20.55 (tableau 3). 

Les concentrations en silicates sont également faibles dans toute la zone 
euphotique ( < 0,5 |ag at.l1) pour atteindre même 0,18 \xg at.l1 au niveau du ma­
ximum de chlorophylle, et augmentent ensuite jusqu'à des valeurs voisines de 3 )JLg 
at.l1 à 300 m. 

Ainsi, à 300 m, le rapport N/P se situe entre 37 et 40, ce qui reflète une 
pauvreté plus grande de ces eaux en phosphore qu'en azote, à l'inverse de ce que 
l'on retrouve habituellement pour les eaux des grands océans où les rapports avoi­
sinent 16 (rapport de Redfield), 1934. 

Biomasse 

La répartition de la biomasse algale estimée en chlorophylle a extraite et 
celle de la fluorescence in vivo en absence ou en présence de DCMU (Fig.4-5) 
présentent une même évolution : une couche superficielle homogène de 50 m en­
viron, très pauvre, puis une augmentation progressive des teneurs jusqu'à un maxi­
mum placé entre 90 et 120 m, et ceci pour les deux stations. Ce maximum est ainsi 
situé juste au dessus -ou au niveau- de la nitracline et largement au dessus de la 
phosphatocline, telle que cette dernière nous apparaît avec la précision des analyses 
effectuées. 

De plus, ce maximum de chlorophylle est localisé à une profondeur où l'é-
clairement en Méditerranée est généralement inférieur à 1 % de l'éclairement de 
surface qui, pendant notre campagne, était approximativement de 1,85.1017 q.s.1. 
cm2 à midi vrai. Des mesures au disque de Secchi ont donné des valeurs élevées 
de 37 m. Berman et al. (1984) ont trouvé en mer du Levant des valeurs identiques 
et même plus élevées pendant la période hivernale (42, 46 m). Si l'on emploie la 
relation Zl % = 2,5 Zs, Zs étant la profondeur de disparition du disque de Secchi, 
nous aurons Zl % = 92 m ±20 %. Il est bien connu, toutefois, que des valeurs 
positives de production peuvent être obtenues pour des niveaux nettement infé­
rieurs à celui où parvient 1 % de l'énergie lumineuse incidente. 

Pour les deux stations, nous relevons des teneurs en chlorophylle a identi­
ques. La biomasse de la couche homogène superficielle (jusqu'à 50 m) avoisine 0,09 
(j.g.11 chl. a (s = 0,015 n = 21), celle du maximum est de 0,36 (s = 0,031 n = 6). 
La variation est donc de 4 entre ces deux valeurs, ce cjui dénote un maximum 
d'importance relativement faible. Dans la structure tropicale typique de l'océan 
Atlantique, décrite par Herbland et Voituriez (1979), le maximum profond repré­
sente jusqu'à dix fois la valeur de la couche homogène de surface ; les concentra­
tions relevées y sont par ailleurs nettement plus élevées (1 jJtg.1-1 de chl. a environ), 
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d'autant que celles estimées par nous correspondent à la somme : chlorophylle a 
active et phaeopigments. Nous avons cherché à évaluer ces derniers par fluorimé-
trie après acidification de l'extrait acétonique. Le pourcentage de phaeopigments au 
niveau du maximum de chlorophylle avoisine 35 % des pigments "a" totaux (il est à 
peu près constant sur toute la colonne d'eau), mais ce chiffre est à prendre avec 
circonspection car la méthode trichromatique a révélé la présence, en quantité im­
portante, de chlorophylle b dans les échantillons. Or la méthode d'analyse de la chl. 
a et des phaeopigments par fluorimétrie présuppose l'absence de chl. b dans les 
échantillons ; la présence de chl. b surestime en effet considérablement les pigments 

dégradés. Ainsi, au maximum de chlorophylle, le rapport C _ avoisine 0,48 et 
Chl.a 

peut atteindre parfois et même dépasser 1 dans chl.a la couche superficielle. Certes, 
la méthode trichromatique est imprécise en ce qui concerne les pigments accessoi­
res, d'autant que les concentrations pigmentaires déterminées ici sont extrêmement 
faibles, et, en conséquence, la valeur de ce rapport est sans aucun doute inexacte. 
Mais, d'autres auteurs (Jeffrey, 1976 ; Lorenzen, 1981) ont également mentionné la 
présence de chlorophylle b dans des eaux extrêmement éloignées des terres. Par 
ailleurs, dans un grand nombre de cultures que nous avons faites à bord du navire, 
deux espèces non déterminées de chlorophycées se sont abondamment développées, 
et ceci à partir d'eaux prélevées à diverses profondeurs. L'examen microscopique a 
également révélé la présence de chlorophylle dans les populations d'eaux naturelles. 
Ainsi, dans un échantillon prélevé le 26 juin à 100 m (Tabl.4), la biomasse consti­
tuée par les chlorophycées a été évaluée à 13 % de la biomasse alagale totale. De 
plus, les filtrations différentielles montrent que la chlorophylle b se retrouve en 
grande quantité dans la fraction inférieure à 3 \im. Or, des organismes eucaryotes, 
possédant de la chlorophylle b, (chlorophycées), ont été trouvés dans le picoplanc-
ton marin (Johson et Sieburth, 1982 ; Joint et Pipe, 1984) qui ne sont généralement 
pas visibles au microscope optique et difficilement cultivables . 

Dans les eaux du sud de la mer du Levant, Berman et al. (1984) ont trouvé 
des concentrations superficielles de chl. a allant de 0,026 à 0,069 p.g.M et des ma­
ximums de 0,150 à 0,180 |ig.l , concentrations toujours inférieures aux nôtres, même 
si l'on défalque les phaeopigments. Cette différence peut être expliquée en partie 
par l'emploi de filtres en fibre de verre de marques différentes. Les filtrations dif­
férentielles effectuées montrent en effet (tableau 5) que les populations sont es­
sentiellement constituées de nanoplancton ( > 10 \xm) et picoplancton ( < 3 \xm). 
C'est ainsi que 40 à 80 % de la chlorophylle a se retrouve dans la fraction infé­
rieure à 3 u,m. Nous avons également estimé que 5 % seulement de la chlorophylle 
a retenue sur filtre en acétate de cellulose de 0,22 fim passe au travers de filtres en 
fibre de verre GF/C ; Herbland (1983) a montré, quant à lui, que 81 % de la chlo­
rophylle recueillie sur Millipore de 0,2 \im sont arrêtés par un filtre Whatman GFC 
contre seulement 68 % pour un filtre Gelman type A. 

La répartition de l'index de capacité photochimique (ŒC) montre une va­
leur maximale située généralement entre 20 et 50 m (Fig.5), donc bien au dessus du 
maximum de biomasse. 

Samuelson et Oquist (1977) ont montré l'existence d'une corrélation entre la 
photosynthèse mesurée par fixation de I4C et la fluorescence induite par le DCMU 
chez les algues en culture. Mais Oquist et al. (1982) estiment que cet index ne 
fournit une bonne estimation de la capacité photosynthétique d'une population 
phytoplanctonique naturelle que lorsque les données sont obtenues sur de courtes 
périodes de temps pendant lesquelles la population est relativement stable. Ceci 
correspond aux conditions dans lesquelles nous avons travaillé. Il faut toutefois 
-souligner que cette méthode ne fournit que des valeurs relatives de capacité de 
production primaire d'une population et non des valeur absolues du taux de pho-
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tosynthèse in situ. Le seul profil de production primaire que nous avons effectué in 
situ dans cette région par la méthode au I4C (Krupatkina et al. sous presse) montre 
un maximum de production se situant dans la couche 45 à 70 m avec une produc­
tion pour la zone euphotique (0-120 m) estimée à 46 mg.C.nr2 .y1. Berman et al. 
(1984) pour cette région donnent des valeurs voisines de 40 à 50 mg.C.nv2. 

Facteurs limitant la croissance des populations naturelles 

Pour la station 20.50, les eaux de surface de 70, 90 et 120 m ont été étudiées. 
Le maximum de chlorophylle et alors situé à 90-100 m. La composition taxono-
mique de ces prélèvements est essentiellement constituée de petits dinoflagellés et 
flagellés, de coccolithophorides et des cyanophycées du genre Nostoc et ceci à tou­
tes les profondeurs. A 70 m, quelques diatomées pennées de petite taille ont éga­
lement été trouvées. 

Les résultats sont rassemblés sur la figure 6 et sont exprimés en pour cent de 
la croissance obtenue avec l'enrichissement T, lequel contient tous les éléments 
nutritifs et est supposé provoquer la croissance maximale. 

Aucun élément ajouté seul ne permet de croissance significative supérieure à 
celle du témoin R qui n'a reçu aucun élément nutritif, à l'exception du phosphore 
dans les eaux de 120 m et à un moindre degré de 90 m, ainsi que du chélateur 
EDTA et du Fe complexé dans les eaux de surface. 

Pour les eaux des quatre profondeurs étudiées, l'enrichissement T-P ne 
comportant pas de phosphates, est le plus limitant. La croissance algale atteinte est 
en effet égale ou même inférieure à celle obtenue dans le témoin R. 

Labsence des nitrates du mélange T(T-N) se traduit par une croissance à 
peine supérieure à celle du témoin non enrichi (de 2 à 12 fois). Lazote apparaît 
donc vraisemblablement comme le deuxième facteur limitant pour les eaux les plus 
profondes : 90 et 120 m. Mais, dans les eaux de surface de 70 m, le Fer complexé 
(T-Fe EDTA) ou le chélateur EDTA (T-EDTA) peuvent avoir un rôle tout aussi 
limitant, ou même plus limitant que l'azote. 

Les vitamines ne semblent pas devoir jouer un rôle dans la croissance de ces 
populations algales. Toutefois, dans l'eau de 90 m, la croissance obtenue en absence 
de vitamines (TV) est relativement réduite. 

La silice également n'a guère d'influence dans le contrôle de la biomasse 
algale, comme le montrent les croissances obtenues en présence de l'enrichissement 
T-Si. Si dans l'eau de surface, le pourcentage de croissance observé par rapport à 
celle obtenue avec l'enrichissement complet est relativement faible (20 %), le rôle 
de cet élément dans la limitation de la croissance algale n'arrive qu'en 5ème posi­
tion. 

Toutefois, l'apport simultané d'azote et de phosphore n'entraîne qu'une lé­
gère augmentation de croissance par rapport au témoin non enrichi (3 à 7 fois la 
croissance du témoin) ; elle est surtout significative pour l'eau de 90 m. 

On retire les mêmes informations de l'expérience menée dans des récipients 
de 20 litres incubés sur le pont : l'apport séparé d'azote ou de phosphore, ainsi que 
l'apport simultané de ces deux éléments n induisent pas de croissance algale dans 
les eaux de surface et de 90 m. Par ailleurs, au bout de six jours d'incubation, au­
cune assimilation de nitrates ou de phosphates n'est constatée, et ceci dans toutes 
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les cultures. Le dénombrement cellulaire et l'estimation des biovolumes indiques 
même une nette diminution de la biomasse algale initiale. 

Ainsi, peut-on conclure de ces deux expériences que si le phosphore et, en 
deuxième position, l'azote sont sans aucun doute limitants, il existe d'autres élé­
ments qui interviennent dans le contrôle de la croissance algale. Ces éléments doi­
vent être recherchés du côté des traces métalliques comme l'indique le comporte­
ment de ces populations algales en présence des enrichissements T-EDTA et T-
Fe EDTA. 

On sait depuis longtemps que de nombreux éléments métalliques sont né­
cessaires à la croissance algale. De plus, certains d'entre eux ont été mentionés oc­
casionnellement comme pouvant limiter la croissance des populations naturelles 
entre autres le fer (Menzel et Ryther, 1961 ; Tranter et Newell, 1963 ; Glover, 1978), 
le molybdène (Ignatiades et Smayda, 1970 ; Sournia et Citeau, 1972), le zinc (An­
derson et al, 1978) et le manganèse (Sunda et al, 1981). 

Nous avons voulu rechercher si, dans les conditions hydrochimiques parti­
culières de la Méditerranée, le manganèse, élément essentiel dans les réactions 
photosynthétiques au niveau de la photolyse de l'eau, pouvait avoir un rôle dans la 
limitation des populations algales. 

Il ressort des expériences 3 et 4 réalisées avec des eaux prélevées à 100 m à 
la station 20.55 (maximum de chlorophylle) qu'en présence de phosphates unique­
ment la manganèse, n'a pas d'action stimulante, il provoque même une légère di­
minution de la croissance (Fig.7), mais qu'en présence de phosphates et de nitrates, 
l'apport de cet élément a une action fortement positive (Fig.7-8). Il en est de 
même pour l'EDTA, toutefois la croissance obtenue est plus faible qu'en présence 
de manganèse. 

Les résultats obtenus montrent également l'existence d'une interaction né­
gative EDTA-Mn, tout au moins aux concentrations employées. Cette interaction 
négative est encore renforcée lorsque soit la vitamine B.soit la biotine sont 
ajoutées à la combinaison (N + P + EDTA + Mn). 

Nous retrouverons donc des résultats analogues à ceux obtenus par Sunda et 
al. (1981) pour des eaux profondes riches en nitrates de l'Atlantique nord. Ces au­
teurs pensent que l'inhibition de la croissance dans ces eaux profondes est liée à 
une déficience des cellules phytoplanctoniques en manganèse, provoquée par un 
blocage par les ions cuivriques de sites importants métaboliquement et habituelle­
ment occupés par le manganèse. Lapport a'EDTA diminuerait par complexation la 
concentration des ions cuivriques du milieu, l'addition du manganèse serait stimu­
lante par déplacement compétitif du cuivre des sites actifs. Par contre, ces auteurs 
n'ont pas signalé d'interaction négative de l'EDTA et du manganèse et, de nos ré­
sultats, aucune explication évidente ne peut en être retirée. Il n'est pas impossible 
que la présence simultanée de ces deux substances viennent affecter l'activité ioni­
que de certains autres éléments essentiels, tels que Zn, Co, Mo ou Fer. 

CONCLUSION 

Il ressort des différentes données ci-dessus que la mer du Levant est une 
des aires marines parmi les plus pauvres, à l'instar des eaux oligotrophes du Paci­
fique centre nord (Beers et al 1975). 
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Eessentiel de la biomasse phototrophe est constitué de nano- et pico-
plancton. En effet, la part prise par le microplancton ( > 20 |im) est faible; elle 
représente 10 % de la chlorophylle a mesurée. Le picoplancton ( < à 3 ^m) est sur 
toute la colonne d'eau nettement dominant et représente plus de 60 % de la chlo­
rophylle. Ce chiffre, par ailleurs, est sous-estimé car un grand nombre de cellules 
picoplanctoniques dont la taille avoisine 2 fim est retenu sur les filtres de porosité 3 
|im (Zaika et ai, sous presse). 

D'après nos résultats et ceux de Berman et al. (1984 a), l'existence d'un ma­
ximum profond de chlorophylle (80-120 m) paraît une constante annuelle. C'est 
une situation souvent rencontrée dans les zones océaniques tropicales et 
subtropicale (Anderson, 1969; Venrick et al, 1973; Cullen, 1982). Ce maximum de 
chlorophylle a trouvé à une profondeur supérieur à celle du 1 % de l'éclairement de 
surface ne correspond pas à une accumulation de cellules liée à la stratification 
thermique de la colonne d'eau, comme le montrent les données hydrologiques. Il 
n'est pas nécessairement lié à un maximum de biomasse phytoplanctonique. En 
effet, les profils verticaux de biomasse dans cette région indiquent deux maximums, 
l'un à 10-25 m, l'autre à 75-100 m (Zaika et ai, sous presse), alors que les profils 
verticaux de chlorophylle n'en montrent qu'un seul. Ce maximum profond de chlo­
rophylle peut être le résultat également d'une adaptation physiologique du rapport 
C/Chl a à un faible éclairement. On sait en effet que les cellules exposées à une 
intensité lumineuse réduite sont davantage pigmentées. 

Ce pic de chlorophylle se situe également au niveau de la nitracline, donc 
avec un flux vertical de nitrates relativement plus important que dans les couches 
supérieures. Par contre, la présence - non décelable dans cette couche - de 
phosphates, semble indiquer que c'est au niveau principalement de l'assimilation et 
du métabolisme phosphatés que se fait le contrôle de la production phytoplancto­
nique ; c'est ce qui découle également des résultats des tests biologiques. Mais 
ceux-ci ont également montré le rôle essentiel du manganèse dans le contrôle de 
la croissance phytoplanctonique dans ces eaux ultraoligotrophes. 

Ce maximum profond de chlorophylle ne coïncide pas avec celui de l'index 
de capacité photochimique. Alors on peut se demander par quels mécanismes ce 
maximum profond se maintient-il. Il convient ici de rappeler des expériences très 
intéressantes effectuées par Kondratieva et Finenko (1975) en mer Tyrrhénienne et 
mer Ligure. Ces auteurs ont estimé la production algale par deux moyens différents 
: méthode au 14C et une méthode dite "algale". Dans cette dernière, les popula­
tions naturelles sont maintenues dans des tubes en verre, fermés aux deux extré­
mités par une gaze fine et immergés in situ. La production algale est estimée par 
dénombrement et estimation du biovolume au début et à la fin de l'immersion. S'il 
existe une bonne concordance entre les valeurs de production obtenues pour la 
couche de 50 m, dans les eaux plus profondes, par contre, la production estimée à 
partir des croissances algales est nettement supérieure (2 fois) à celle estimée par la 
méthode au I4C, différence qui doit être sous-estimée car la méthode dite "algale" 
ne tient pas compte du picoplancton. 

Pour expliquer cette différence, Finenko (1978) fait appel à des mécanismes 
d'hétérotrophie partielle connus chez de nombreuses algues marines, mais qui, chez 
certaines d entre elles, n'apparaissent que lorsqu'elles sont soumises à un éclaire­
ment très réduit (Pinter et Provasoli, 1968) et qui, plus est, constitué exclusivement 
de lumière bleue (Pulich et Van Baalen, 1974). 

Il est assez remarquable que, par une approche tout à fait différente 
(méthode d'absorption microspectrale et d'analyse de la luminescence), Karnaukhov 
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et Yashin (1980) en arrivent à des conclusions analogues. Ils ont étudié les méca­
nismes d'adaptation des biocoenoses algales aux conditions ultraoligotrophes et 
l'environnement méditerranéen. C'est ainsi qu'ils ont montré que, sous une défi­
cience en phosphates, certains organismes du phytoplancton perdent complètement 
ou partiellement leur chlorophylle et deviennent complètement ou partiellement 
hétérotrophes, en particulier certains dinoflagellés et cyanophycées. 

De plus, dans ces eaux méditerranéennes, on a constaté un accroissement 
des relations symbiotiques tels radiolaires-zooxanthelles ou foraminifères-
zooxanthelles fZaika et al, sous presse). Halegraeff et Jeffrey (1984) dans des eaux 
tropicales de 1 océan Indien, ont également identifié une grande variété d'associa­
tions symbiotiques (diatomées-diatomées, diatomées-coccolithophorides, dino-
flagellés-cyanophycées) ; ces microzones ainsi créées permettent une meilleure 
efficacité des échanges entre organismes. 

Cependant, si tous ces mécanismes (mixotrophie, heterotrophic, symbiose) 
sont potentiellement possibles, la question reste posée de savoir s'ils permettent de 
maintenir un taux de croissance normale, une vie ralentie ou même un simple sur­
vie du phytoplancton. 
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< Figure 4 -
Répartition verticale de la 
chlorophylle a et b aux 
stations 20-50 et 20-55. 
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Figure 5 - Répartition verticale de la fluorescence in vitro avec et sans DCMU, et 
de l'index de capacité photochimique cellulaire, pour les eaux des stations 20-50 et 
20-55. 
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Figure 6 - Croissances des populations naturelles de Om, 70m, 90m, et 120m 
prélevées à la station 20-50, en présence de divers enrichissements. Les croissan­
ces sont exprimées en pour cent de celle obtenue avec l'enrichissement complet (T). 
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Figure 7 - Croissance au 9° jour d'une population naturelle prélevée à 100 m à la 
station 20-55, en présence de divers enrichissements. Les croissances sont expri­
mées en unités arbitraires de fluorescence in vivo. 
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Figure 8 - Croissance au 8e jour d'une population naturelle prélevée à 100 m à la 
station 20-55, en présence de divers enrichissements. Les croissances sont expri­
mées en unités arbitraires de fluorescence in vivo. 
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TABLEAU I - ELEMENTS ET CONCENTRATIONS UTILISES 
DANS LES DIVERS ENRICHISSEMENTS 

S c j c i o n 

l ' r o f o i K l e u r 

Vo 1 urne 

d ' i n c u b â t i o n 

S 
o 

c 

G 

l i : < n é r i e n c e 1 

2 0 . 5 0 

0 m , 9 Oit: 

3 0 m l 

K i . ; n = K 

( N I ,(!•), ( S i ) , ( M x ) , 

( V i t ) , ( K I ) T A ) 

( N O ' ) , ( h c T D T A ) 

T o u t = T 

( T - l ' ) , ( T - N ) , 

( T - S i ) , ( T - M x ) 

( T - V U ) , ( T - I ' . D T A ) 

( Ï - K u ) , ( T - K e K D Ï A ) 

l - i x p é i - i e n c e 2 

2 0 . 5 0 

0 m , 90m 

20<ul 

R i e n 

( N ) 

(r) 
(IUV) 

K x n e i - i e n c c 1 

2 0 . 5 5 

1 00m 

3 0 m l 
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( r > N ) , ( i ' « i ; i ) ' i ' A ) 

O V H u ) , ( l ' . H I 2 ) 
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0 ' ' N » i : i ) ' ! 5 W l n H I I 2 ) 

l ' .X | iê i " i e n c e A 

2 0 . 5 5 

1 Ollm 

1 1 

( Ï ' . N ) 

( l ' - N O I n ) 

( l ' H H t l i U Ï A ) 

( l ' * N + l l i u L i n e ) 

( r i N . M i i ' M U A ) 

( I W I ' N n ' l l i m i n e ) 

( T ' N ' l ' . I ITA- M i o L i n e ) 

( l ' < N * l - : p T A t M n . ' l t i o l m e ) 

TABLEAU I I - L ISTE DES DIVERS ENRICHISSEMENTS AJOUTES 
AUX ECHANTILLONS D'EAU DE MER PRELEVES AUX 
PROFONDEURS INDIQUEES AUX STATIONS 2 0 - 5 0 ET 2 0 - 5 5 
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P r o f o n d e u r s 

m 

0 - 9 0 

100 m 

120 m 

150 m 

200 m 

300 m 

S t a t i o n 2 0 . 5 0 

13 J u i n 

N F 

t . i n . c . i n . 

t:. in . t . in . 

0 , 4 c . i n . 

0 , 7 t . i n . 

1,0 t . i n . 

1,9 t . i n . 

S t a t i o n 2 0 . 5 5 

20 J u i n 

N P 

t . in . t . in . 

t . i n . C . i n . 

0 , 6 c . i n . 

2 , 8 0 , 0 2 

4 , 2 0 , 0 7 

4 , 5 0 , 1 2 

24 J u i n 

N P 

c . i n . c . i n . 

c . i n . C . i n . 

0 , 9 t . i n . 

2 , 3 0 , 0 1 

2 , 9 0 , 0 7 

4 , 1 0 , 1 1 

2 7 J u i n 

N P 

c . i n . c . i n . 

0 , 1 c . i n . 

1,6 c . i n . 

2 , 8 0 , 0 3 

3 . 3 0 , 0 9 

3 .4 0 , 0 9 

TABLEAU III - DISTRIBUTION VERTICALE DES NITRATES ET PHOSPHATES 
AUX STATIONS 20-50 ET 20-55. CONCENTRATIONS EN ug at.l" 

TABLEAU IV - COMPOSITION DES COMMUNAUTES NATURELLES AU NIVEAU 
DU MAXIMUM DE CHLROPHYLLE a, A LA STATION 20-55 (26 JUIN). 
BIOMASSE ET EFFECTIFS DES DIVERS GROUPES EXPRIMES EN 
POUR CENT DE LA BIOMASSE ET DES EFFECTIFS TOTAUX 

82 



Profondeur 

20 m 

80 m 

90 m 

100 m 

120 m 

Taille des 
organismes 

<110 um et >10 um 

<10 um et > 3 u m 

< 3 um 

<1 10 um et >10 um 

<10 um et > 3 um 

< 3 um 

<110 um et >10 um 

' <10 um et > 3 um 

< 3 um 

<110 um et >10 um 

<10 um et > 3 um 

< 3 um 

< 1 10 .um et > 10 um 

<10 um et > 3 um 

< 3 um 

24 Juin 

0 1 

59 1 

41 1 

_ 

-

-

-

-

-

10 % 

2 7 1 

6 3 % 

-

-

-

25 Juin 

17 % 

44 % 

39 % 

_ 

-

-

12 % 

29 % 

59 % 

-

-

-

-

-

-

29 Juin 

s 18 Z 

82 % 

}
( 23 % 

7 7 7. 

-

-

-

8 Z 

23 Z 

69 % 

) 40 % 

60 % 

3 Juillet 

-

-

-

-

-

-

-

-

-

-

-

-

}
( 38 % 

62 % 

TABLEAU V - IMPORTANCE DU MICRO, NANO, ET PICOPLANCTON 
EXPRIMEE EN POUR CENT DE LA CHLOROPHYLLE a TOTALE 




