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SYNTHESE DE CHLOROPHYLLE ET PRODUCTION PRIMAIRE : 
13 JOURS DE MESURES "IN SITU" EN UN P O U T  FIXE DE L'ATLANTIQUE EQUATORIAL 

Par 

A. LE BOUTEILLER e t  A. HERBLAND 

Antenne ORSTOM, COB, B. P. 337, 20273 BREST CEDEX 

R E S U M E  

-La chlorophylle e s t  l ' i n d i c e  de biomasse du phytoplancton l e  plus  
u t i l i s é  en océanographie. Cependant, s a  r e l a t i o n  avec l a  production primaire 
e s t  encore mal connue, particulièrement en mil ieu océanique. 

Au cours d'une étude de 13 jours  consécut i fs  en un point f i x e  s i t u é  à 
l ' équa teur  dans l e  Golfe de Guinée, à 4' W, l a  synthèse de l a  chlorophylle e s t  
mesurée chaque jour en ~ a r a l l è l e  avec l a  f i xa t ion  photosynthétique du carbone : 
l e s  échant i l lons  sont prélevés avant l e  l eve r  du jour ,  tamisés s u r  f i l e t  de 200 Pm 
de vide de mai l le ,  e t  placés en incubation " in s i t u"  du l eve r  au  coucher du so l e i l . -  
Les teneurs  maximales de chlorophylle sont toujours  observées à 50 m. La quant i t~é  
de chlorophylle par  flacon augmente dans l a  journée de 150 à 200 $ en t r e  20 e t  
30 m, mais seulement de 40 à 50 % à 50 m. Le rapport (carbone f i x é ) /  ( ch l a  accumulée) 
s ' é t a b l i t  autour de 150 près  de l a  surface,  e t  e n t r e  50 e t  100 à 50 m. 

Ces r é s u l t a t s  sont d i scu tés  e t  confrontés à ceux obtenus à p a r t i r  
d'expérimentations su r  l e  pont,  a i n s i  qu'aux va r i a t i ons  nycthémérales de l a  chloro- 
phyl le  mises en évidence dans l e  mi l ieu  au cours de l a  même étude, ce  qui permet 
d'analyser l e s  r ô l e s  r e spec t i f s  de l a  prédation zooplanctonique e t  de l a  lumière 
s u r  l a  synthèse de l a  chlorophylle de populations na tu re l l e s .  

A B S T R A C T  

~ C h l o r o p h y l l  a i s  t he  most often used index of phytoplankton biomass i n  
oceanography. However, i t s  r e l a t i o n  with primary production i s  s t i l l  p o ~ r l y  known, 
p a r t i c u l a r l y  i n  oceanic region. 

During a 13 days study i n  t h e  equator ia l  A t l an t i c  Ocean (oO,  4' W), 
chlorophyll  synthesis  has been measured every day i n  p a r a l l e l  with carbon f ixa t ion  : 
water was sampled before sunr i se ,  screened through a 200 Pm n e t ,  and incubated 
11 i n  s i t u"  from sunr i se  t o  sunse t f l ax ima l  concentrations of chlorophyll  were 
always observed a t  50 m depth. The b o t t l e  content of chlorophyll  increased during 
t h e  day from 150 t o  200 % between 20 and 30 m, but only from 40 t o  50 % a t  50 m. 
The r a t i o  ( f ixed carbon) / (accumulated chlorophyll)  was about 150 near t he  surface,  
and from 50 t o  100 a t  50 m. 

Production 8
ifremer FR

http://www.ifremer.fr/docelec/


These r e s u l t s  a r e  d i scussed  and compared wi th  t h o s e  from shipboard 
experiments,  and vith d i e 1  v a r i a t i o n  of ch lo rophy l l  i n  f i e l d  as shown by measu- 
rements dur ing t h e  same c r u i s e .  Chlorophyll  s y n t h e s i s  would be  c o n t r o l l e d  prima- 
r i l y  by b o t h  zooplanktonic p reda t ion  and a v a i l a b l e  l i g h t  . 

M O T S  - C L E S : Synthèse de ch lo rophy l le ,  Production p r imai re ,  A t l a n t i q u e  
Equa to r ia l .  

K E Y W O R D S  : Chlorophyll  s y n t h e s i s ,  Primary product ion,  E q u a t o r i a l  
A t l a n t i c  Ocean. 

INTRODUCTION 

Dans l e s  é t u d e s  de product ion p r imai re  en mi l i eu  océanique,  l e s  deux 
méthodes c l a s s i q u e s  l e s  p l u s  couramment u t i l i s é e s  s o n t  l a  ch lo rophy l le  a  pour 
e s t i m e r  l a  biomasse du phytoplancton,  e t  l a  f i x a t i o n  du carbone pour m e G ~ r e r  
l a  product ion photosynthét ique.  Le dosage de l a  ch lo rophy l le  a pa r  f l u o r i m é t r i e  
s u r  e x t r a i t s  acé ton iques  (YENTSCH e t  MENZEL, 1963) e s t  simple, r a p i d e  e t  p r é c i s  . 
La méthode p r é s e n t e  l ' avan tage  majeur d ' ê t r e  s é l e c t i v e ,  p u i s q u l e l l e  ne concerne 
que l e s  organismes phototrophes q u i  s e u l s  con t i ennen t  nécessairement de l a  chlo- 
rophy l l e .  Vis-à-vis de l a  photosynthèse,  l a  ch lo rophy l le  c o n s t i t u e  donc a  p r i o r i  
un i n d i c e  de biomasse du phytoplancton parfa i tement  adap té .  C ' es t  pourquoi de 
nombreux a u t e u r s  exprimèrent l e u r s  r é s u l t a t s  en termes de  carbone f i x é  pa r  u n i t é  de  
temps e t  par  u n i t é  de  ch lo rophy l le ,  ou i n d i c e  de  p r o d u c t i v i t é  (PAASCHE, 1960 ; 
CURL e t  SMALL, 1965 ; THOMAS, 1970 a  ; MOREL, 1978 ; HARRISON e t  PLATT, 1980).  
Mais, du f a i t  de  d i f f é r e n c e s  méthodologiques, l e s  r é s u l t a t s  peuvent v a r i e r  beau- 
coup d 'un a u t e u r  à l ' a u t r e  ( v o i r  revue STRICKLAND, 19601, ou s e l o n  l e s  écosystèmes 
e t  l e s  peuplements phytoplancton,iques concernés ,  En o u t r e ,  comme l e  n o t e n t  YENTSCH 
e t  RYTHER (19571, il e s t  t o u j o u r s  d i f f i c i l e  de comparer une mesure i n s t a n t a n é e  
de ch lo rophy l le  avec une mesure de photosynthèse q u i  demande p l u s i e u r s  heures ,  La 
v a l e u r  de l ' i n d i c e  de p r o d u c t i v i t é  peut  ê t r e  très é l e v é e  par  s u i t e  de synthèse  
de  ch lo rophy l le  au  cours  de l ' i n c u b a t i o n  (EPPLEY, 1968).  S i  au  c o n t r a i r e  l a  quan- 
t i t é  de ch lo rophy l le  diminue pendant l ' i n c u b a t i o n ,  comme l ' o b s e r v e n t  VENRICK e t  
a l .  (1977) ,  e t  GIESKES e t  a l .  (19791, l e s  données de product ion photosynthét ique 
n 'on t  évidemment p lus  du t o u t  l a  même s i g n i f i c a t i o n .  Il e s t  donc pa r t i cu l i è rement  
important  de  s u i v r e  l ' é v o l u t i o n  dans l e  temps du contenu en ch lo rophy l le  d e s  échan- 
t i l l o n s  d e s t i n é s  aux mesures de  product ion p r imai re ,  e t  de déterminer  l e s  f a c t e u r s  

, pr incipaux s u s c e p t i b l e s  d l a g i r  s u r  l a  syn thèse  e t  l a  dégradat ion de  l a  ch lo rophy l le .  

C ' e s t  c e  que nous avons e n t r e p r i s  au  cours  de  l a  campagne "CAP 7912" 
(octobre-novembre 1979) du N.O.  " C a p r i ~ o r n e ' ~  (programme CIPREA, Circulation e t  
PRoduction à l l E q u a t e u r  en At lant ique)  qu icompr i tdeux  p a r t i e s ,  l ' u n e  en posi -  
t i o n  f i x e  à l ' é q u a t e u r  (4OW), l ' a u t r e  l e  long du méridien 4OW de 5 O N  à 5OS. Du- 
r a n t  l a  première p a r t i e ,  nous avons mesuré 13 j o u r s  de s u i t e  au même e n d r o i t  
l e s  v a r i a t i o n s  de  concen t ra t ion  de l a  ch lo rophy l le  dans des  f l a c o n s  incubés  " i n  
s i t u n ,  en  p a r a l l è l e  avec  d e s  mesures de f i x a t i o n  de  carbone e t  d ' a s s i m i l a t i o n  
de  n i t r a t e  marqué à l1azo te -15  (LE BOUTEILLER, en p r é p . ) .  En o u t r e ,  l e s  v a r i a -  
t i o n s  nycthémérales de l a  ch lo rophy l le  dans l e  m i l i e u  s o n t  également s u i v i e s  en 
d é t a i l  (LE BOUTEILLER e t  HERBLAND, sous  p r e s s e ) .  



Enfin ,  pendant l a  deuxième p a r t i e  de l a  campagne, nous avons expér i -  
menté s u r  l e  pont a f i n  de  m e t t r e  en  évidence l e  r ô l e  de l a  p réda t ion  zooplanc- 
tonique d 'une p a r t ,  c e l u i  de l a  q u a n t i t é  de lumière  d i s p o n i b l e  d ' a u t r e  p a r t ,  s u r  
l a  syn thèse  de  l a  ch lo rophy l le  e t  l a  photosynthèse.  

1 .  METHODES 

L'eau d e s t i n é e  aux é tudes  de product ion pr imaire  e s t  pré levée  
avan t  l e  l e v e r  du s o l e i l  à l ' a i d e  d'une b o u t e i l l e  N I S K I N  de 30 l i t r e s  s u r  h u i t  
niveaux r é p a r t i s  de O à 70 m .  E l l e  e s t  tamisée s u r  f i l e t  de 200 pm de v ide  de 
m a i l l e  p u i s  r é p a r t i e  a i n s i  : 

- a n a l y s e  immédiate des  s e l s  n u t r i t i f s  (NO3, N02, NHq, PO4) s u r  auto-  
ana lyseur  Technicon (STRICKLAND e t  PARSONS, 1972) .  

- carbone e t  a z o t e  p a r t i c u l a i r e s  : Les é c h a n t i l l o n s  d 'un volume de 
2 l i t r e s  s o n t  r é c o l t é s  s u r  des  f i l t r e s  en  f i b r e  de v e r r e  Gelman type A ( 0  25 mm) 
q u i  s o n t  e n s u i t e  séchés ,  congelés  e t  a n a l y s é s  au l a b o r a k o i r e  s u r  ana lyseur  CHN 
(Hewlett  Packard 185 B I .  

- ch lo rophy l le  a : l e s  é c h a n t i l l o n s  d 'un volume de 175 m l  s o n t  f i l t r é s  
s u r  f i l t r e  Whatman GF/C ( 0  2 5  m m )  . Le f i l t r e  est a u s s i t ô t  broyé mécaniquement e t  
p lacé  pour e x t r a c t i o n  dans de l ' a c é t o n e  à 90 % pendant au moins 2 heures  au ré -  
f r i g é r a t e u r .  L'analyse se f a i t  s u r  f l u o r i m è t r e  TURNER modèle 111 é ta lonné  au 
spectrophotomètre avec  de  la  ch lo rophy l le  5 pure (Sigma) (YENTSCH e t  MENZEL, 1963 ; 
HOM-HANSEN e t  a l . ,  1965).  La p r é c i s i o n  e s t  appréc iée  s u r  12 r e p l i c a t s  d'une eau 
de  mer contenant  une moyenne de 0,262 mg.m'3 de  ch lo rophy l le  a .  On t rouve 
cv = 4 , 8  %. C e t t e  même méthode e s t  rigoureusement app l iquée  à-1 ' é tude  des  v a r i a -  
t i o n s  nycthémérales de la ch lo rophy l le  : 8 ou 10 é c h a n t i l l o n s  s o n t  p ré levés  
chaque jour  e n t r e  O e t  100 m à 2 h 0 0 ,  8 h 0 0 ,  14 h 00 e t  20 h 00 (T.U.) p e n d a n t '  
13 j o u r s  c o n s é c u t i f s  (LE BOUTEILLER e t  HERBLAND, sous  p r e s s e ) .  - f i x a t i o n  du carbone (STEEMANN NIELSEN, 1952) : environ 5 pCi de  
I4c-co2 s o n t  a j o u t é s  pa r  f l a c o n  de  300 m l .  La r a d i o a c t i v i t é  de l a  s o l u t i o n  de  
carbonate  marqué i n t r o d u i t e  dans chaque f l a c o n ,  e t  c e l l e  émise pa r  l e  m a t é r i e l  
r é c o l t é  s u r  l e s  f i l t r e s  en  n i t r a t e  de c e l l u l o s e  S a r t o r i u s  e n  f i n  d ' incuba t ion ,  
s o n t  mesurées s u r  compteur en  s c i n t i l l a t i o n  l i q u i d e  (PACKARD). 

La p é n é t r a t i o n  de  l a  lumière  dans l ' e a u  est mesurée chaque jour  v e r s  
13 heures  avec un quantamètre "Lambda" s e l o n  l e s  recommandations de JITTS e t  a l .  
(1976) .  La r a d i a t i o n  i n c i d e n t e  e s t  e n r e g i s t r é e  à p a r t i r  d 'un s o l a r i m è t r e  llKIPP 
and ZONENU. 

1.1. Etude de  l ' i n f l u e n c e  du volume du f l a c o n  

Des t ravaux r é c e n t s  montrent  l ' e f f e t  p o s s i b l e  du volume du f l a c o n  s u r  
l a  c r o i s s a n c e  des  p a r t i c u l e s  (SHELDON e t  a l . ,  19731, s u r  l a  synthèse  de chloro- 
phy l l e  (GIESKES e t  a l . ,  1979) e t  s u r  l a  f i x a t i o n  de  carbone (GIESKES e t  a l . ,  1979) .  

O r ,  nous avons u t i l i s é  d e s  f l a c o n s  de  d i f f é r e n t e s  c a p a c i t é s  : 
- 3 0 0  m l  pour l a  f i x a t i o n  du carbone.  Incuba t ions  " i n  s i t u "  e t  s u r  le pont.  
- 2600 m l  pour d i v e r s e s  expér imenta t ions  s u r  l e  pont.  - 5 , 7  1 pour l a  syn thèse  de ch lo rophy l le  avec  incuba t ion  " i n  s i t u 1 ' .  
- 300 m l ,  5 ,7  1 e t  11,2 1 pour l a  synthèse  de ch lo rophy l le  avec  incu- 

b a t i o n s  s u r  l e  pont.  

Nous avons t e s t é  l ' e f f e t  du volume du f l a c o n  pour pouvoir comparer 
e n t r e  eux nos d i v e r s  r é s u l t a t s .  3 expér imenta t ions  s u r  l e  pont ne permet tent  pas 
de m e t t r e  en  évidence d ' e f f e t  du volume du f l a c o n  s u r  l a  f i x a t i o n  de  carbone 
( t a b l e a u  l ) ,  c e  q u i  r e j o i n t  l e s  obse rva t ions  de  SHARP e t  a l .  (1980) .  
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Tableau 1. Tests sur l'effet possible du volume du flacon sur la 
fixation photosynthétique du carbone. Eau tamisée sur 200 Pm. 
Volume fi ré pour chaque échantillon : 300 ml. Concentration de 
traceur ("C) égale dans les 2 types de flacons en début d1incu- 
bation. 

Tableau 2. Tests sur l'effet possible du volume du flacon sur la 
production de chlorophylle. Eau tamisée sur 200 Pm. Volume 
filtré pour chaque échantillon : 300 ml. Concentration initiale en 

to? finale en tl. 

position 

3ON ; 4OW 

0° ; 4OW 

2OS ; 4OW 

1.2. Etude de l'influence de l'enrichissement en nitrate sur la synthèse 
de chlorophylle 

De même l'effet du volume du flacon sur la synthèse de chlorophylle 
n'apparaît pas dans les 3 expériences du tableau 2. 

niveau 
prélèvement 

(ml 

3 5 

2 5 

4 O 

position 

3ON ; 4OW 

2OS ; 4OW 

La synthèse de chlorophylle est estimée "in situ" dans des flacons de 
5,7 1 servant aussi à mesurer llassimilation du nitrate (méthode à l t 1 5 ~  : 
DUGDALE et GOERING, 1967). L'enrichissement en nitrate est toujours faible 
( & 1 ,8 ~~at~td.m-~) . Cependant, il convient de déterminer s ' il peut induire une 
augmentation de la synthèse de chlorophylle, comme l'observent THOMAS (1970 b ) ,  
EPPLEY et al. (1971), FALKOWSKI et STONE (1975) ou DUFOUR et SLEPOUKHA (1981) 
en milieu lagunaire. Nous avons donc testé l'effet de l'enrichissement azoté sur 
la synthèse de chlorophylle (tableau 3). 

lumière 
relative 
reçue 

10 % 

10 % 

10 % 

4OS ; 4OW 40 10 % 

niveau 
prélèvement 

(ml 

35 

4 O 

lumière 
relative 
reçue 

10 % 

10 % 

.. 

-3 -1 Carbone fixé (mgC.m .h 

4 300 ml (2600 ml) 

O, 89 1 

0,909 

1,126 

NO3 dans 
le milieu 
(matg .m-3) 

(0,005 

<0,005 

O, 905 
0,910 

O, 884 

O, 939 

chlorophylle (mg .m-3) 

t l  tl tl 
t0 (300 ml) (5,71)(1~,21) 

0,096 0,176 0,178 - 

O, 137 0,176 0,167 - 



Tableau 3. Effet de l'enrichissement en NO3 w W sur la synthèse de la chlorophylle a - 
en culture sur le pont (a : flacon témoin - b : flfacon enrichi). to = 7 h 30 à 8 h 00. 
tl = 13 h 00 à 13 h 30. t2 = 17 h 0O.à 17 h 25. Eau tamisée sur 200 pu. NH4 non mesuré 
dans le milieu. 

S 

-. 
position 

l02ON ; 4OW 

O0 ; 4OW 

2OS ; 4OW 

5OS ; 40W 

3ON ; 4OW 

niveau 
prélèvement 

(ml 

50 

30 

40 

30 

35 

lumière 
relative 
reçue 

10 % 

10 % 

10 % 

10 % 

10 % 

no 
flacon 

a 

b 

a 

b 

a 

b 

a 

b 

a 

b 

NO3 dans 
le mili 

(matg.rn3 

1975 

1,75 

enriceNement 
( m a t g . ~ ~ )  

nul 

0987 ( ~ 0 ~ )  

, 
chlorophy 1 le (~ng.rn-~) 

to tl 

0,457 O, 526 O, 648 

0,457 O, 532 0,621 

effet de l'enrichissement : + 1 %  - 4 %  

0,26 

0926 

nu 1 

Os09 (-1 
0,578 0,993 1,085 

0,57 8 1 , 039 1,036 

effet de l'enrichissement : + 5 % - 5 %  

1 0,O 5 

< 0,0 5 

nu 1 

Os89 (NO3) 

0, 137 0, 172 0,248 

0,137 O, 195 0,265 

ef £et de l'enrichissement : +13 % + 7 %  

< 010 5 

< 090 5 

nul 

0189 (NO3) 

0,300 O, 393 0,425 

O, 300 O, 399 O, 535 

effet de l'enrichissement : + 2 %  +26 % 

C 0,O 5 

< 0,o 5 

effet de l'enrichissement : +13 % +19 % 
I I 

nul 

0189 (NO3) 

0,096 0,177 . O, 169 

0,096 0,200 0,201 
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Figure 1 - Teneur en  n i t r a t e  (matg.m ) de l a  couche euphotique, e t  évolution 

au cours des 13 jours  d'étude en point  f i x e  (O0 ; 4OW). Mesures ef- 
fectuées s u r  l e s  échant i l lons  des t inés  aux incubations de produc- 
t i o n  primaire. 

Figure 2 - Quantité de chlorophylle 5 (mg.mo3) présente  en début d'incubation 
dans l e s  échant i l lons  des t inés  aux mesures de production primaire, 
e t  évolut ion au cours des 13 jours d'étude en point  f i x e  (O0 ; 40W). 



Ces expér i ences  e t  quelques  a u t r e s  suggèren t  que l o r s q u e  l e  mi l i eu  
c o n t i e n t  du n i t r a t e ,  l ' a d d i t i o n  d'un composé a z o t é  (NO3 ou Nid4) n ' e n t r a î n e  au- 
cune d i f f é r e n c e  s i g n i f i c a t i v e  dans  l a  t eneur  en c h l o r o p h y l l e  en  f i n  d  ' i ncuba t ion .  
A l ' i n v e r s e ,  l o r s q u e  l e  m i l i e u  est  dépourvu de  n i t r a t e ,  l ' e n r i c h i s s e m e n t  en  n i -  
trate provoque une augmentation de  l a  t e n e u r  en c h l o r o p h y l l e  d e  + 2 à + 13 % 
a p r è s  5  h  d ' i n c u b a t i o n ,  e t  de + 7 à + 26 % a p r è s  9  h  d ' incuba t ion .  Cependant, ces 
d i f f é r e n c e s  demeurent très minimes pa r  r a p p o r t  aux v a l e u r s  du taux de  syn thèse  
de  l a  c h l o r o p h y l l e  ( A  Chla) / (Chla0)des  é c h a n t i l l o n s  témoins ( a ) ,  Chlao é t a n t  
l a  c o n c e n t r a t i o n  i n i t i a l e .  Parmi les 52 é c h a n t i l l o n s  incubés  " i n  s i t u u  au  cours  . 
de l ' é t u d e  en  p o s i t i o n  f i x e ,  9  seulement con tena ien t  moins de  0 , 0 5  matg.m'3 de 
n i t r a t e .  Il e n  sera tenu compte dans  l a  d i s c u s s i o n .  

2. RESULTATS ET DISCUSSION 

2.1. Incuba t ion  i n  s i t u  

La d i s t r i b u t i o n  des  sels n u t r i t i f s  au  s e i n  de  l a  couche euphot ique  
n ' a  connu RU cours  de l ' é t u d e  en  p o i n t  f i x e  que d e s  v a r f a t i o n s  de  f a i b l e  ampl i tude  
(OUDOT, 1982) ,  avec  t o u t e f o i s  du 23 au  29 oc tobre  un en r i ch i s sement  en  n i t r a t e  
de  l a  couche homogène ( f i g u r e  11, accompagné d 'une augmentation s e n s i b l e  de l a  
t e n e u r  e n  c h l o r o p h y l l e  ( f i g u r e  2 ) .  La d i s t r i b u t i o n  v e r t i c a l e  de l a  c h l o r o p h y l l e  
est  cependant restée p a r t i c u l i è r e m e n t  r é g u l i è r e ,  avec  un maximum peu marqué tou- 
j o u r s  s i t u é  v e r s  50 m.  La c o n c e n t r a t i o n  moyenne de  c h l o r o p h y l l e  à 50 m e t  v e r s  
8 h  00 est d e  0 ,423 mg.m-3 (moyenne s u r  13 jour s .  cv  = 17 %).  Pour cette é t u d e  
on c o n s i d è r e r a  donc qu'en première approximation l a  s t r u c t u r e  e t  l e  fonct ionne-  
ment d e  l ' écosys tème é t u d i é  o n t  peu v a r i é  e t  qu'un c e r t a i n  é q u i l i b r e  écologique 
est a t t e i n t .  Dans ces c o n d i t i o n s ,  t o u t e s  les données r é c o l t é e s  en  13 j o u r s  peu- 
ven t  être regroupées  de  manière à o b t e n i r  une image g l o b a l e  de l a  d i s t r i b u t i o n  
v e r t i c a l e  d e s  d i f f é r e n t s  paramètres  de  biomasse e t  de  product ion q u i  s o i t  re- 
p r é s e n t a t i v e  d 'une popu la t ion  phytoplanctonique moyenne. 

Au c o u r s  de  l ' i n c u b a t i o n  i n  s i t u  du l e v e r  au  coucher du s o l e i l  (du- 
rée moyenne : 10 h  451, l a  c o n c e n t r a t i o n  de  c h l o r o p h y l l e  a  augmente sys témat i -  
quement dans  t o u s  les  f l a c o n s  ( f i g u r e  31, a l o r s  que les v a r i a t i o n s  dans  l e  m i l i e u  
s o n t  beaucoup p l u s  modestes ( t a b l e a u  4 ) .  

Tableau 4. Moyennes s u r  13  j o u r s  des  t e n e u r s  e n  ch lo rophy l l e  a  (mg.m-3) 
I 
mesurees dans  l e  m i l i e u  à 2 h  00,  8 h  00,  14 h  00 e t  20 h  00 (T.U.) .  
Comparaison avec  les  t e n e u r s  en  c h l o r o p h y l l e  a mesurées dans les fla- 
cons p l a c é s  en incuba t ion  i n  s i t u  du l e v e r  a u c o u c h e r  du s o l e i l  
(moyennes s u r  n  j o u r s  ; eau tamisée s u r  f i l e t  de  2 0 0 p m ) .  Etude e n  
p o s i t i o n  f i x e  à ( O 0  ; 4OW). 

1 

ch lo rophy l l e  a  dans l e  m i l i e u  c h l o r o p h y l l e  a dans l e s  f l a c o n s  
profondeur,  

(ml 2.00 h  8.00 h 14.00 h  20.00 h  6.00 h  18.00 h  n  

O 
5 

20 
30 
35 
40 
45 
50 
60 
80  

- 0 ,21  - O, 22 
0 , 2 0  - 0 , 2 6  - 
O,  19 0 ,24  O ,  29 0 , 2 5  - 0 , 2 8  - 0 ,  29 
0 ,28 0 , 3 0  0 , 4 6  O,  38 
0 ,31  0 ,34  O,  49 0 ,41  
0 , 3 5  0 ,41 0 , 5 5  0 , 4 8  
0 ,42  0 ,42 0 ,61 O ,  50 
0 , 3 5  0 ,32  0,47 O, 3 8  
0,19 O,  17 0 ,25  0,21 

- - - 
O, 15 0 ,25  1  
O, 15 0 ,34 4  
0 , 2 8  0970 9  
0 ,30  0 , 7 5  8 
O, 36 0 ,72 12 
0 ,41 0 , 7 3  4  
O,  43 0 ,62  5  
O,  33 0 , 4 8  2  
- - - 



Chlorophylle o (ma rs) 

Figure 3 - . (points Concentration de la chlorophylle a' dans les flacons en 
début d'incubation ( 6  H )  en fonction de la profonde.ur. 13 jours 
de mesures regroupés sur la même figure, Eau tamisée sur 200 Fm. 
~(triangles) Concentration de la chlorophylle - a dans les mêmes 
flacons en fin d'incubation "in situv. 

((Chlal - Chlao)/Ch~ao)x 100 
( to) au coucher du soleil ( tl . 



Il n 'y  e u t  pas de mesure e n  s u r f a c e  de  s o r t e  que l ' a l t é r a t i o n  de  l a  ch lo rophy l le  
p a r  excès  de lumière  ne peut  ê t r e  mise en  évidence.  Cependant, l o r s  d'une s t a t i o n  
de  product ion au cours  de  l a  campagne "CAP 7906", une b a i s s e  de 22 % de l a  chlo-  
r o p h y l l e  dans l ' é c h a n t i l l o n  de  s u r f a c e  f u t  mesurée à (39s  ; 4OW) en u t i l i s a n t  
s t r i c t e m e n t  l a  même méthodologie que c e l l e  p résen tée  c i -dessus .  Au-dessous de  l a  
s u r f a c e ,  l a  q u a n t i t é  de  ch lo rophy l le  accumulée dans l a  journée e s t  cons idé rab le  
jusqu'au bas de l a  couche euphotique (en  moyenne, 1 , 2  % de  l a  lumière  ayan t  
f r a n c h i  l a  s u r f a c e  p a r v i e n t  à 60 ml. En v a l e u r s  r e l a t i v e s ,  l 'augmentation de l a  
ch lo rophy l le  se d i s t r i b u e  de manière r é g u l i è r e  en f o n c t i o n  de l a  profondeur : 
el le  passe  pa r  un maximum de 150 à 200 % e n t r e  20 e t  30 m e t  d é c r o î t  e n s u i t e  
progressivement v e r s  l e  bas  ( f i g u r e  4 ) .  E l l e  n ' e s t  p l u s  que de  50 % environ à 
50 m où se t rouven t  l e s  t e n e u r s  maximales de  ch lo rophy l le  en  début d ' incuba t ion .  
Ces v a l e u r s  correspondent  à d e s  t aux  de  c r o i s s a n c e  e n  terme de ch lo rophy l le  de  
0,09 à 0 , 1 0  heure  'l pour l a  couche 20-30 m ,  e t  de  0 ,04  heure-1 à 50 m ( v a l e u r s  
c a l c u l é e s  pour l a  journée avec  : 

1 Chlal 
p = - l n -  P 

(Chla, e t  Chlal é t a n t  respect ivement  l e s  q u a n t i t é s  de ch lo rophy l le  au début e t  à 
l a  f i n  de  l l i n c u b a t i o n ) ,  
La v a r i a b i l i t é  c a l c u l é e  s u r  les données r é c o l t é e s  duran t  l e s  13 j o u r s  d ' é tude  
est remarquablement bonne ( t a b l e a u  5 ) .  Pour l e s  t r o i s  niveaux pour l e s q u e l s  on 
d i spose  du p l u s  grand nombre de  données, e l l e  n ' e s t  pas s u p é r i e u r e  en  f i n  d ' i n -  
cuba t ion  à c e l l e  c a l c u l é e  en  début d 'expér ience ,  contra i rement  aux obse rva t ions  
de  VENRICK e t  a l .  (1977) .  

Tableau 5 .  C o e f f i c i e n t s  de  v a r i a t i o n  en pourcentage c a l c u l é s  s u r  
les données r é c o l t é e s  au cours  d e s  13 j o u r s  d ' é tude  pour l e s  3 
niveaux d é c r i t s  p a r  l e  p l u s  grand nombre de mesures. Chlorophylle 
en début  e t  f i n  d ' incuba t ion .  Chlorophyl le  accumulée. Carbone or-  
ganique p a r t i c u l a i r e .  F ixa t ion  de carbone.  

Inconbestabl -qent ,  l e s  méthodes expér imenta les  app l iquées  r igoureu-  
sement pendant 13 j o u r s  c o n s é c u t i f s  s u r  d e s  popu la t ions  phytoplanctoniques r e -  
l a t ivement  abondantes et.  appar tenan t  à un écosystème t r è s  s t a b l e ,  o n t  c o n t r i -  
bué à l 'homogénéité d e s  . , s u l t a t s .  Le rayonnement g l o b a l  i n c i d e n t  n 'a  quasiment 
p a s  v a r i é  pendant l ' é t u 4 e  ( m  = 2 350 ~ . c m - 2 .  jour-1 . n = 13. cv  = 15 %), de  même 
que l ' é p a i s s e u r  de  l a  couche euphotique ( m  = 62 m.  c v  = 5 , 5  % ) .  Le taux  de  syn- 
t h è s e  d e  l a  ch lo rophy l le  dChla/Chlao ne semble pas  a f f e c t é  par  l a  r i c h e s s e  du 
m i l i e u  e n  ch lo rophy l le  ( f i g u r e  5 ) .  Il n ' e s t  pas p o s s i b l e  non p l u s  à p a r t i r  de 
ces données de  mettre en évidence un quelconque e f f e t  de  l a  t e n e u r  en  n i t r a t e  du 



Chlorophylle - 
nccumul&e Figure  5  - Q u a n t i t é  de  ch lo rophy l le  
A cht a-e (Chla1 - Chlao) pendant 
(m9.m-3) . l a  journée en f o n c t i o n  de l a  concen- 

t r a t i o n  de ch lo rophy l le  p résen te  en  
début d ' incuba t ion  " in  s i t u 1 ' ,  à 10 m ,  

0.3 - 15 m e t  20 m.  Les p o i n t s  e n c e r c l é s  
correspondent à des  é c h a n t i l l o n s  dé- 
pourvus de  n i t r a t e .  me d r o i t e  r ep ré -  

0 . 2  - s e n t é e  a  pour pente  moyenne des  rap- 
p o r t s  : AChla 

+ 10m Chlao 
15m 

0 20m 

0.1 0.2 0.3 
Chlorcphylle a 6H (mg.m-3) 

m i l i e u ,  même en t e n a n t  compte du f a i b l e  e f f e t  p o s i t i f  qu'apporte l l e n r i c h i s s e m e n t  
en n i t r a t e  marqué à 1' 1 5 ~ .  Le taux de synthèse  de  l a  ch lo rophy l le  semble avan t  
t o u t  déterminé pa r  l e  niveau de  prélèvement e t  d ' i n c u b a t i o n ,  c e  q u i  suggère  que 
l a  lumière  d i s p o n i b l e  s e r a i t  un f a c t e u r  p r imord ia l .  

Aux mêmes s t a t i o n s  e t  dans l e s  mêmes c o n d i t i o n s ,  l a  f i x a t i o n  photo- 
syn th6 t ique  du carbone p r é s e n t e  un maximum peu marqué a n t r e  10 e t  30 m ( f i g u r e  61, 
e t  d é c r o î t  e n s u i t e  v e r s  l e  bas .  Le carbone organique p a r t i c u l a i r e  t o t a l  (COP) 
est le p l u s  abondant e n t r e  21) e t  35 m ,  c ' e s t - à -d i re  t r è s  au-dessus du maximum de 
ch lo rophy l le .  Le r a p p o r t  carbone fixé/COP montre que l e  carbone p a r t i a u l a i r e  aug- 
mente dans l a  journée de 20 à 100 % e n t r e  10 e t  50 m ( f i g u r e  7 ) .  Récemment r e -  
cons idé rée  (PETERSON, 19801, l a  méthode au I4c a  cependant l e  mér i t e  de  f o u r n i r  
des  r é s u l t a t s  p r é c i s ,  même si l e s  v a l e u r s  c a l c u l é e s  ne correspondent pas exacte-  
ment à l a  product ion n e t t e  de  l a  popula t ion phytoplanctonique p r é s e n t e  en début 
d ' expér ience ,  en  p a r t i c u l i e r  du f a i t  de  L 'excré t ion du phytoplancton,  de l ' évo-  
l u t i o n  e t  des  i n t e r a c t i o n s  des  d i f f é r e n t s  organismes au to t rophes  e t  hé té ro t rophes  
e n c l o s  dans l e  f l a c o n  d ' incuba t ion .  Le carbone p a r t i c u l a i r e  lui-même ne f o u r n i t  
qu'une v a l e u r  maximale p w s i b l e  du carbone phytoplanctonique.  D'après HERBLAND 
e t  LE BOUTEILLER ( s o u s  p r e s s e ) ,  l e  carbone phytoplanctonique c o n s t i t u e r a i t  40  à 
75 % du COP t e l  q u ' i l  e s t  mesuré i c i .  Le r a p p o r t  carbone f i x é / C O ~  sous-estime donc 
t r è s  probablement l e  taux de  renouvellement du carbone phytoplanctonique.  Puis- 
que p l u s  de  l a  m o i t i é  d e s  v a l e u r s  de  carbone fixé/COP s o n t  s u p é r i e u r e s  à 50 % 
( f i g u r e  7 ) ,  l e  taux de renouvellement du carbone phytoplanctonique e s t  en consé- 
quence cer ta inement  t r è s  é l e v é ,  p a r t i c u l i è r e m e n t  e n t r e  10 e t  30 m ,  où s o n t  obte-  
nues l e s  p l u s  f o r t e s  v a l e u r s  du r a p p o r t  COP/Chla. C 'es t  précisément à c e  niveau 
que l e  taux de  synthèse  de  l a  ch lo rophy l le  e s t  maximal ( f i g u r e  4 ) .  S i  l e  phyto- 
plancton a  un taux de c r o i s s a n c e  é l e v é ,  il n ' e s t  pas  su rp renan t  q u ' i l  a i t  éga- 
lement un taux de  syn thèse  de  ch lo rophy l le  important .  Ceci suggère que l e s  v a l e u r s  





de syn thèse  de  ch lo rophy l le  r e p o r t é e s  s u r  l a  f i g u r e  4  s o i e n t  l e  r e f l e t  du taux 
de  c r o i s s a n c e  du phytoplancton.  

S i  l ' o n  compare l ' i n d i c e  de p r o d u c t i v i t é  (carbone fixé) ' / (Chla 
avec  l e  r a p p o r t  (carbone f i x é ) / C h l a l ,  Chlao e t  Ch131 & t a n t  l e s  q u a n t i t é s  8 e  
ch lo rophy l le  en  début e t  en f i n  d ' i n c u b a t i o n ,  on constaCe que, même en consi -  
d é r a n t  que l a  ch lo rophy l le  s y n t h é t i s é e  au  cours  de  la journée est photosyn- 
thétiquement a c t i v e ,  une même q u a n t i t é  de  ch lo rophy l le  f i x e  p l u s  dé  carbone p r è s  
de  l a  s u r f a c e  e t  de moins en  moins v e r s  l e  bas  de  l a  couche euphotique ( f i g u r e  8 ) .  

Figure  8 - F i x a t i o n  photosynthét ique du carbone 
pendant l a  journée pa r  u n i t é  de chlo- 
r o p h y l l e  a p résen te  en  début d1incu-  
b a t i o n  ( c a r r é s  n o i r s )  e t  pa r  u n i t é  de  
Chla mesurée en  f i n  d ' incuba t ion  ( c a r -  
res b l a n c s ) .  Moyennes des  r a p p o r t s  
obtenus  pendant les 13 j o u r s  de  mesures 
&'in s i t u " .  

L 1 e f f i c i e n c e  photosynthét ique de  l a  ch lo rophy l le  e s t  en e f f e t  connue pour ê t r e  
fonc t ion  de l a  lumière  d i s p o n i b l e  (RYTHER e t  YENTSCH, 1957 ; MOREL, 1978).  Par 
conséquent,  pour r é a l i s e r  sa photosynthèse,  l a  c e l l u l e  phytoplanctonique d o i t  
c o n t e n i r  d ' au tan t  p l u s  de  ch lo rophy l le  que l a  lumière  d i s p o n i b l e  moyenne à 
l a q u e l l e  e l l e  e s t  adap tée  e s t  f a i b l e .  On peut  donc s ' a t t e n d r e  à c e  que l e  r a p p o r t  
de c o n s t i t u t i o n  C/Chla du phytoplancton p r é s e n t e  un g r a d i e n t  v e r t i c a l ,  t e l  que 
l ' o n t  observé EPPLEY et  a l .  ( 1 9 7 3 )  dans l e  Pac i f ique  Nord. En supposant que pho- 
tosyn thèse  e t  syn thèse  de  ch lo rophy l le  s o i e n t  deux processus  synchrones,  c ' e s t -  
à -d i re  s e  dé rou lan t  l ' u n  e t  l ' a u t r e  e s sen t i ea lement  au  cours  de  l a  journée,  e t  
que l e s  méthodes employées i c i  en f o u r n i s s e n t  d e s  e s t i m a t i o n s  a c c e p t a b l e s ,  l e  
r a p p o r t  (carbone f i x é ) / ( Ç h l a  p r o d u i t e )  d o i t  a l o r s  ê t r e  proche du r a p p o r t  C/Chla 
de  c o n s t i t u t i o n  du phytoplancton.  C e t t e  démarche condu i t  à des  v a l e u r s  de  
l ' o r d r e  de 150 p r è s  de  l a  s u r f a c e  ( f i g u r e  91, e t  de  50 à 100 v e r s  40 m .  D é l i c a t e  
à m e t t r e  e n  évidence en mi l i eu  océanique,  c e t t e  a d a p t a t i o n  du contenu c e l l u l a i r e  
e n  ch lo rophy l le  en fonc t ion  de  l a  lumière  d i s p o n i b l e  (BEALE e t  APPLEMAN, 1971 ; 
YENTSCH, 1974 ; VERITY, 1981) n ' e s t  p o s s i b l e  qu'avec une c e r t a i n e  s t a b i l i t é  hy- 
drologique du m i l i e u  (FALKOWSKI, 19801, c e  q u i  semble l e  c a s  i c i  puisque l a  
couche homogène n ' e s t  pas é p a i s s e  ( f i g u r e  1 )  e t  qu'au-dessous l a  d e n s i t é  pré- 
s e n t e  un g r a d i e n t  r é g u l i e r  jusqu'au bas de  la couche euphotique.  En t re  35 e t  
50 m ,  c e  g r a d i e n t  de  d e n s i t é  a  pour v a l e u r  moyenne m = 0,079 g.dm'3 .m'l 

(a = 0,023. Calcul  s u r  25 p r o f i l s  r é a l i s é s  en  13 j o u r s ) .  schématiquement, une 
même q u a n t i t é  de ch lo rophy l le  r e p r é s e n t e r a i t  donc une biomasse phytoplancto- 
n ique ( e n  terme de  carbone)  p r è s  de  deux f o i s  p i u s  é levée  à 19 m qu'à 40 m.  
Cer tes ,  c e t t e  conclus ion suppose que l e s  deux methodes employees pour y  par-  
v e n i r  o n t  la  même s i g n i f i c a t i o n  du hau t  en  bas de l a  couche euphotique,  c e  q u i  
n ' e s t  probablement pas l e  c a s .  En p a r t i c u l i e r ,  l a  méthode au 1 4 ~  c o n d u i r a i t  à 
d e s  r é s u l t a t s  d ' a u t a n t  p l u s  b i a i s é s  que l e  mi l i eu  est o l igo t rophe  (PETERSON, 
1980 ; EPPLEY, 1980).  On peut  donc s e  demander si  dans l e  c a s  p résen t  l e s  



Figure  9 - Rapports (carbone f i x é ) / ( c h l o r o p h y l l e  p r o d u i t e )  en fonc t ion  de  l a  
profondeur. Incubat ion " i n  s i tu1 '  du l e v e r  au  coucher du s o l e i l .  13 
j o u r s  d l  é tude .  

d i s t r i b u t i o n s  v e r t i c a l e s  d e s  taux de  f i x a t i o n  de carbone e t  de synthèse  de chlo- 
r o p h y l l e  peuvent s ' e x p l i q u e r  non seulement par  l a  q u a n t i t é  de  lumière  parvenant 
à chaque niveau,  mais encore  pa r  l a  r i c h e s s e  du m i l i e u  e n  s e l s  n u t r i t i f s .  Nous 
avons vu ( f i g u r e  5) que l e  taux de  syn thèse  de  l a  ch lo rophy l le  sembla i t  indépen- 
dan t  de  l a  q u a n t i t é  de  n i t r a t e  comme de l a  concen t ra t ion  de  ch lo rophy l le  dans 
l e  m i l i e u .  De même, l e s  v a r i a t i o n s  de  l ' i n d i c e  de  p r o d u c t i v i t é  ne s o n t  pas d i -  
rectement l i é e s  à l a  t e n e u r  en  n i t r a t e  dans l e  mi l i eu .  Ains i ,  à 35 m ,  comme aux 
a u t r e s  niveaux,  il n ' e s t  pas p o s s i b l e  de met t re  en évidence de  r e l a t i o n  e n t r e  
i n d i c e  de  p r o d u c t i v i t é  e t  n i t r a t e ,  même en t e n a n t  compte de  l a  q u a n t i t é  de  l u -  
mière d i s p o n i b l e  ( t a b l e a u  6 ) .  

Cependant, à chaque profondeur d ' incuba t ion ,  les gammes dans les- 
q u e l l e s  v a r i e n t  l a  ch lo rophy l le ,  la q u a n t i t é  de  n i t r a t e  e t  l a  température ,  s o n t  
i n f é r i e u r e s  aux gammes e n r e g i s t r é e s  du hau t  e n  bas de  l a  couche euphot ique,  de 
s o r t e  que l ' i n f l u e n c e  de  c e s  f a c t e u r s  s u r  l a  f i x a t i o n  de  carbone e t  l a  syn thèse  
de  ch lo rophy l le  ne peut  être catégoriquement r e j e t é e .  Il semble t o u t e f o i s  que 
c e t t e  i n f l u e n c e  s o i t  suffisamment minime pour que globalement,  l a  d i s t r i b u t i o n  
v e r t i c a l e  d e s  r a p p o r t s  (carbone f i x é ) / ( C h l a  p r o d u i t e )  s o i t  avan t  t o u t  la  consé- 
quence d'une a d a p t a t i o n  du phytoplancton à l a  q u a n t i t é  moyenne de  lumière  d i s +  
ponible  5 chaque profondeur.  
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Tableau 6 .  I n d i c e  de p r o d u c t i v i t é  ( IP , e n  m g ~  .rngchla"l . h-1) à 35 m .  
Concentra t ion  de n i t r a t e  (matg . m-3) e t  q u a n t i t é  de  lumière  r eçue  
pa r  les  é c h a n t i l l o n s  ( e n  1022q .m-2. h'll .  Température ( O C )  à: 8 h 00,  
C o e f f i c i e n t s  de  c o r r é l a t i o n  : e n t r e  IP  e t  NO3, r = 0 ,10 ,  e t  e n t r e  
IP e t  lumiè re ,  r = 0,62 ( p  = 5 % ) .  

S t a t i o n  3  4  5 6 7  8  9  10 11 12 13 

IP 1 1 8  1 0 , l  9 , 8  5,5 7 , 5  6 , 9  8,O 9 , 0  1 1 , l  9 , 7  12,7 

N03 
3 ,04  2 ,54  0 ,41 2 , l O  0 ,87  0 ,91  1 ,52 1 , 3 0  0 ,81 0,Ol 0 ,02 

Lumière - 16 ,6  16, l  1 1 , l  14 ,8  7 , 6  11,5  8 , 9  12,9 1 5 , l  1 6 , 8  

T0 à 8 h  22,75 21,46 25,lO 23,82 24,09 24,12 22,88 23 ,98  23,98 24,31 24,73 

2 .2 .  I n c u b î t i o n s  s u r  l e  pont 

- Fractionnement p a r  c l a s s e s  de t a i l l e  .................................... 
Pour mettre e n  évidence  l e  r ô l e  de la p r é d a t i o n  zooplanctonique s u r  

l a  syn thèse  de ch lo rophy l l e  e t  l a  photosynthèse,  deux expér imenta t ions  f u r e n t  
réalisées à p a r t i r  d ' é c h a n t i l l o n s  p r é l e v é s  l ' u n  à 5 m e t  l ' a u t r e  à 40 m ,  d i v i s é s  
e n  3  f r a c t i o n s  p u i s  incubés  s u r  l e  pont  en  c u l t u r e  " i n  s i t u  simulé" ( f i g u r e s  10 
e t  1 1 ) .  Le t aux  de s y n t h è s e  de l a  ch lo rophy l l e  AChla/Chla a p p a r a î t  é q u i v a l e n t  
pour les f r a c t i o n s  t amisées  s u r  f i l e t  de 200 pm e t  s u r  f i l e t  de 35 pm. I l  n ' y  
e u t  pas  d ' é c h a n t i l l o n  non tamisé pour tester l ' e f f e t  d ' é v e n t u e l s  p r é d a t e u r s  r e t e n u s  
s u r  l e  f i l e t  de 200 Pm. A l ' i n v e r s e ,  les  f r a c t i o n s  t amisées  s u r  f i l t r e s  Nucle- 
pore de  1 e t  3  pm ( r e p r é s e n t a n t  t o u t e s  les  deux 61 % de l a  C h l a < 2 0 0  um) sem- 
b l e n t  c o n s t i t u é e s  en  m a j o r i t é  de  c h l o r o p h y l l e  d é t r i t i q u e  ou dégradée par  l a  
f i l t r a t i o n ,  c a r  leur contenu en ch lo rophy l l e  diminue au cours  de l ' i n c u b a t i o n .  

L ' i n d i c e  de p r o d u c t i v i t é  semble é q u i v a l e n t  pour les f r a c t i o n s <  200 um 
e t  (35 um ( f i g u r e s  12 e t  131, ou légèrement s u p é r i e u r  pour les  f r a c t i o n s  t 3 5  pm, 
comme l e  n o t e n t  HERBLAND e t  LE BOUTEILLER (1981) .  Les f r a c t i o n s  i n f é r i e u r e s  à 1 
e t  3  pm f i x e n t  très peu de  carbone,  ce  q u i  s ' a c c o r d e  avec  les o b s e r v a t i o n s  re- 
l e v é e s  c i -dessus  de l a  dégrada t ion  de  l a  ch lo rophy l l e  dans c e s  é c h a n t i l l o n s .  

Notons que l e s r a p p o r t s  (carbone f i x é  / ( Chla p rodu i t e  obtenus  (exprimés 
en mg.C.mgChla-1 ) s o n t  : 

Ces v a l e u r s  s o n t  du même o r d r e  de grandeur  que c e l l e s  obtenues  avec les incu-  
b a t i o n s  If in s i t u "  ( f i g u r e  9 )  aux mêmes niveaux,  ce  q u i  s i g n i f i e  que les  c o n d i t i o n s  
expér imenta les  r e p r o d u i s a i e n t  b ien  l e s  c o n d i t i o n s  n a t u r e l l e s .  



Figure  10 - Chlorophylle en f i n  d ' incuba t ion  en Figure  1 1 - Même expér ience  que f i g u r e  10. 
f o n c t i o n  de  l a  ch lo rophy l le  en  début d ' incuba t ion  Eau de 40 m contenant  1,97 matg.rn-3 
pour 3 c l a s s e s  de  ta i l le .  Eau de  5 rn contenant  0,05 de  NO3 Incubat ion s u r  l e  pont pen- 
matg.m-3 de n i t r a t e .  Incubat ion s u r  l e  pont pendant d a n t  5 h. 
26 h .  La d r o i t e  de pen te  45' r e p r é s e n t e  une syn thèse  
n u l l e .  

"C fixé 

pendant 
l'incubation 

(mg.m-3) 

0.5 1.0 (mg.m-3) 

Figure  12 - Fixa t ion  de  carbone en Figure  13 - Carbone f i x é  en fonc t ion  de Chla. 
f o n c t i o n  d e  l a  ch lo rophy l le  p r é s e n t e  Même eau e t  même incuba t ion  que f i g u r e  11. 
en  début d ' incuba t ion  pour 3 c l a s s e s  
de  t a i l l e .  Même eau de  5 m que f i g u r e  
10, e t  même incuba t ion ,  



Les taux de syn thèse  de ch lo rophy l le  semblables pour les f r a c t i o n s  
<20 p e t  <35 pm ( f i g u r e s  10 e t  11) suggèrent  que l a  p réda t ion  zooplanctonique 
s e r a i t  é q u i v a l e n t e  dans l e s  f l a c o n s  d ' incuba t ion  correspondants ,  ou même peut-  
ê t r e  nég l igeab le .  D'après LE BORGNE (19771, l e s  beso ins  en n o u r r i t u r e  du s e u l  
mésozooplancton dans c e s  eaux s e r a i e n t  c o n s i d é r a b l e s ,  puisque s u p é r i e u r s  à l a  
product ion n e t t e  du phytoplancton.  S i  l ' o n  é l imine  c e  mésozooplancton par  l e  ta- 
misage s u r  200 P m ,  on supprime donc probablement une très grande p a r t  de l a  
consommation d e  phytoplancton.  Reste l e  mlcrozooplancton,  de p l u s  en p l u s  soup- 
çonné d'un r ô l e  d ' a u t a n t  p l u s  important  que l e s  c e l l u l e s  phytoplanctoniques s o n t  
p e t i t e s .  Nos mesures montrent  que 70 à 100 % d e s  c e l l u l e s  phytoplanctoniques 
s o n t  i n f é r i e u r e s  à 35 pm (HERBLAND e t  LE BOUTEILLER, 19811, e t  s a n s  doute  très 
nombreuses s o n t  c e l l e s  ayan t  un diamètre  de  l ' o r a r e  de quelques  Pm seulement,  
puisque 40 à 70 % de l a  ch lo rophy l le  passe  à t r a v e r s  un f i l t r e  de 3  P m .  En terme 
de phosphore, l a  biomasse du microzooplancton de  t a i l l e  comprise e n t r e  50 e t  200 
Pm e s t  de  1  à 3 % du POP (POP = phsophore organique p a r t i c u l a i r e  t o t a l  i n f é r i e u r  
à 200 pm) ( L E  BORGNE, comm. p e r s . ) .  Bien que re la t ivement  f a i b l e  en  biomasse, c e  
microzooplancton peut  t o u t e f o i s  consommer une p a r t  importante  d e s  p e t i t e s  c e l -  
l u l e s  phytoplanctoniques  (HEINBOKEL, 1978 ; RASSOULZADEGAN e t  ETIENNE, 1981).  Le 
tamisage s u r  35 P m  ( f i g u r e s  10 e t  I I ) ,  q u i  é l imine  une p a r t  importante  du micro- 
zooplancton e t  s é l e c t i o n n e  l e s  p e t i t e s  c e l l u l e s  phytoplanctoniques  s u s c e p t i b l e s  
d'une grande e f f i c i e n c e  photosynthét ique (MALONE, 19711, d e v r a i t  donc f a v o r i s e r  
l e s  taux de synthèse  apparen t s  de  l a  ch lo rophy l le .  Cela  ne semble pas ê t r e  l e  
c a s .  

Ce microzooplancton s e r a i t - i l  d é t r u i t  pas quelque s t r e s s  physiologi-  
que dû à l ' e x p é r i m e n t a t i o n ,  comme l ' o b s e r v e n t  VENRICK e t  a l .  (1977) ? S i  l ' o n  rap- 
proche c e s  r é s u l t a t s  de  ceux obtenus  " i n  s i t u f 1  ( f i g u r e s  3 e t  41, on c o n s t a t e  que 
l ' accumulat ion de l a  ch lo rophy l le  dans l e s  f l a c o n s  t amisés  s u r  f i l e t  de 200 pm 
e t  incubés  " i n  s i t u v  du l e v e r  au coucher du s o l e i l  est incontes tablement  beau- 
coup p l u s  importante  que l e s  augmentations de  l a  ch lo rophy l le  mesurées s imul ta-  
nément dans l e  mi l i eu  n a t u r e l  ( v o i r  LE BOUTEILLER e t  HERBLAND, sous  p resse  e t  
l e  t a b l e a u  4 ) .  S i  l ' o n  suppose que l a  méthode expér imenta le  ne provoque aucune 
s t i m u l a t i o n  a r t i f i c i e l l e  du taux de  syn thèse  de l a  c h l o r o p h y l l e  dans l e s  f l a -  
cons d ' incuba t ion ,  il f a u t  a l o r s  conclure  que l t & i m i n a t i o n  du mésozooplancton 
s u f f i t  à permet t re  une c r o i s s a n c e  très r a p i d e  de l a  biomasse phytoplanctonique 
q u i  r a p p e l l e  l e s  r é s u l t a t s  obtenus  par  SHELDON e t  a l .  (1973) dans l a  mer des  
Sargasses .  

- Rôle de  l a  lumière  ------------------ 
De l ' e a u  p ré levée  à 5 m ,  tamisée s u r  200 Pm e t  incubée s u r  l e  pont 

dans des  f l a c o n s  recouverbs  de d i f f é r e n t s  f i l t r e s  n e u t r e s  de n i c k e l ,  montre que 
l a  syn thèse  de  ch lo rophy l le  e s t  très f a i b l e  pour l e s  f a i b l e s  é c l a i r e m e n t s ,  maxi- 
male pour 50 % p u i s  i n h i b é e  pour 100 % de lumière  reçue  ( f i g u r e  1 4 ) .  La c i n é t i q u e  
de  l a  f i x a t i o n  du carbone s u r  c e s  mêmes é c h a n t i l l o n s  e s t  très c l a s s i q u e  (STEEMANN 
NIELSEN e t  JgRGENSEN, 1968). 

La syn thèse  de ch lo rophy l le  dans l ' é c h a n t i l l o n  d 'eau p ré levée  à 35 m 
( f i g u r e  15) e t  tamisée s u s  200 P m  e s t  f o r t e  pour  3  % de lumière reçue ,  maximale 
pour 10 % e t  p l u s  r é d u i t e  au-delà pa r  a d a p t a t i o n  (BROWN e t  RICHARDSON, 1968 ; 
JgRGENSEM, 1969 ; BEALE et APPLEMAM, 1971).  La f i x a t i o n  du carbone e s t  du même 
type que dans l ' e x p é r i e n c e  précédente .  

Ces deux pxpér iènces  t enden t  à montrer que l ' acc ro i s sement  du contenu 
en ch lo rophy l le  de .popu la t ions  n a t u r e l l e s  e s t  maximal pour une q u a n t i t é  de  l u -  
mière reçue é q u i v a l e n t e  à c e l l e  que c e s  communautés phytoplanctoniques a u r a i e n t  

112 





reçu 'fin situ" : 50 % pour l'échantillon prélevé à 5 m, et 10 % pour celui de 
35 m. Pour ces intensités lumineuses, les rapports (carbone fixé)/(Chla produite) 
sont respectivement de 140 et 63, donc très proches de ceux obtenus Ifin situ1' 
(figure 9) aux mêmes niveaux, ce qui montre la grande cohérence entre les résul- 
taSs de mesures "in situ" et "in situ simulé1f. En revanche, lorsque la quantité 
de lumière fournie dépasse 50 % et 10 % respectivement, la quantité de carbone 
fixé augmente nettement. Les expérimentations "in situ1' ont conduit à la même 
observation. Chaque échantillon était divisé en deux, l'un placé en incubation 
au niveau de prélèvement, l'autre 10 m au-dessus. Sur 90 échantillons ainsi re- 
montés le long de la ligne d'incubation, 87 ont fixé plus de carbone que ceux 
remontés. 

Les processus de photosynthèse et de synthèse de chlorophylle ont 
donc une réponse très différente lorsque les conditions de culture s'éloignent 
des conditions naturelles, ce qui invite d'ailleurs à la plus grande prudence 
dans llutilisation dans ce cas de l'indice de productivité. En effet, alors que 
la fixation de carbone en fonction de la lumière peut être représentée le plus 
souvent par une hyperbole rectangulaire (courbe de type Michaelis-Menten), l1ac- 
croissement des teneurs en chlorophylle répond à des lois plus complexes qui ré- 
sultent de synthèses, d'accumulation et de dégradations. On pense actuellement 
que le taux de renouvellement de la chlorophylle dans la cellule serait t ~ è s  
rapide, de l'ordre de quelques heures (GRUMBACH et al., 1978 ; RIPPER et al., 
19791, ce qui permet à REDALJE et LAWS (1981) de proposer de mesurer le taux de 
croissance phytoplanctonique en marquant la chlorophylle synthétisée à l'aide 
de I4c. Mais, à partir des nombreuses études sur les variations nycthémérales 
de la chlorophylle en milieu naturel revues par SOURNIA (1974), il est difficile 
de préciser à quel moment synthèse et accumulation de chlorophylle sont maximales. 
Cependant, quelques travaux récents montrent que llaccumulation de la chlorophyl- 
le se ferait essentiellement pendant la phase éclairée (RIPER et al., 1979 ; 
HITCHCOCK, 1980 ; OWENS et al., 1980 ; HUNTER and LAWS, 1981). Ceci s'accorde 
avec l'ensemble des résultats ci-dessus (tableaux 3 et 4 ; figures 14 et 151, 
ainsi qu'avec ceux présentés dans le tableau 7. 



Tableau 7 ,  Expérience s u r  l e  pont : syn thèse  de  ch lo rophy l le  e t  
f i x a t i o n  de  carbone.  Prélèvement à 6 h 30 à 30 m (3O20S ; 4°W)L3 
Tamisage s u r  f i l e t  de 200 Pm. NO3 dans l e  mi l i eu  : 0,76 matg.m 
lumière  reçue  : 10 % 

Pour une communauté phytoplanctonique acc l ima tée  à un niveau d ' é c l a i -  
rement donné, l e  taux de  syn thèse  e t  d 'accumulation de l a  ch lo rophy l le  semble 
donc déterminé avan t  t o u t  pa r  l a  q u a n t i t é  de  lumière  d i spon ib le .  On a vu ( t a b l e a u x  
2, 3 e t  f i g u r e s  10, 11,  14 e t  15) que c e  taux de syn thèse  de  l a  ch lo rophy l le  
n ' é t a i t  pas l i é  de  manière év iden te  à l a  t eneur  du mi l i eu  en n i t r a t e .  ~ ê m e  
1,orsque l e  mi l i eu  est épu i sé  en n i t r a t e ,  l e  taux de  syn thèse  de  l a  ch lo rophy l le  
peut  être t r è s  important  pourvu que l a  lumière  d i s p o n i b l e  s o i t  opt imale  ( t ab leaux  
2  e t  3 ; f i g u r e s  5 ,  10 e t  1 5 )  L'analyse d é t a i l l é e  de l ' ampl i tude  d e s  v a r i a t i o n s  
nycthémérales de  l a  c h l o r ~ p h y l l e  dans l e  m i l i e u  (LE BOUTEILLER e t  HERBLAND, sous  
p r e s s e ) ,  q u i  p résen te  l ' avan tage  majeur de n ' i n t r o d u i r e  aucun a r t e f a c t  expér i -  
mental ,  condu i t  à l a  même conclus ion.  L ' add i t ion  d 'un composé a z o t é  ne provoque 
qu'une l é g è r e  augmentation du taux de  synthèse  de  l a  ch lo rophy l le  mesuré dans 
l a  Journée ( t a b l e a u  31,  a l a r s  q u ' e l l e  e s t  s a n s  e f f e t  apparen t  s u r  l a  f i x a t i o n  
photosynthét ique du carbone ( t a b l e a u  8 ) .  

* ,  

to  

t2 

(to-t,) 

(to-t2) 
I 

heure  

[T.U. 

7 h  35 

13 h  25 

17 h  00 

5  h  00 

9 h 2 5  

Chla 

(mg.m-3) 

0,208 

0,360 
0,361 

0, 594 
O, 583 

+ 0,153 

+ 0 , 3 8 0  

rayonnement 
g l o b a l  i n c i -  
dent (J.cm-2) 

1810 

2780 

carbone f i x é  

img.mw3) 

1 1 , O  

15,9  

carbone f i x é  g 

Chla p rodu i t e  (-1 g 

7 2  

42 



Tableau 8. Effet de llenrichissement en composé azoté sur la 
fixation du carbone dans les flacons incubés "in situ" du lever 
au coucher du soleil. 

. Si la richesse du milieu en nitrate est, avec la stabilité hydrologi- 
que,un des facteurs prépondérants qui contrôlent la biomasse phytoplanctonique 
dans la couche euphotique (figures 1 et 21, on constate que son rôle sur le taux 
de croissance du phytoplancton naturel est loin d'être simple et direct. Enri- 
chir en composé azoté l'échantillon même le plus dépourvu de nitrate ne permet 
d'enregistrer qu'une très faible, sinon nulle, augmentation du taux de croissance 
au bout d'une journée d'incubation. Comme ces taux de croissance sont très &le- 
vés, puisque de l'ordre de 0,l heured1, en terme de chlorophylle entre 20 et 
35 m, ceci suggère que ces populations phytoplanctoniques sont très proches de 
leur taux de croissance maximal (EPPLEY, 1972 ; HERBLAND et LE BOUTEILLER, sous 
presse). Tout se passe en fait comme si seule la biomasse du phytoplancton était 
limitée par la raréfaction des sels nutritifs, et non son taux de croissance. 
Cette observation a priori plutôt paradoxale rejoint les hypothèses de GOLDMAN 
et al. (1979), Mc CARTHY et GOLDMAN (19791, les observations de SHELDON et 
SUTCLIFFE (19781, GIESKES et al. (19791, POSTMA et ROMMETS (1979), TIJSSEN (19791, 
et les conclusions de HERBLAND et LE BOUTEILLER (sous presse). 

pos i t ion  

O0 ; 4OW 

O0 ; 4OW 

O0 ; 40W 

3OS ; 4OW 

3OS ; 4OW 

3OS ; 4OW 

O0 ; 4OW 

O0 ; 4OW 

0° ; 4OW 

2ON ; 4OW 

2ON ; 4OW 

* 
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40  
45 
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20 

O 
10 

O 
20 

O 
10 
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0905 
0,44 

0, 06 
0, 59 

0,66 

< 0,015 
< 0,0'5 

O, 08 
O, 13  

< 090'5 

0,08 
< 0905 

< 0,05 

0,05 
0,05 

< 0,05 
< 0,05 
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a jouté  

NH4 II 

N03 II 

*O3 

NO 
,t3 
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NH4 

N03 11 

N03 
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II 

N03 
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Carbone f i x é  ( r n ~ j . r n - ~  .il-') 

f lacon non f lacon 
en r i ch i  enr ich i  

2,49 2,47 
2,17 2,23 

O, 62 0,56 
0,61 O, 64 

2,02 1,77 

1,36 1,17 
1,45 1,56 

1,81 1,69 
1,60 1,69 

1,60 1,47 

1,11 1,69 
1990 2,02 

1,90 2,08 

1,70 1,75 
1,66 1,54 

1,28 1,44 
1,59 1,57 

1,55 1,47 
1,39 1,27 



CONCLUSION 

Il est surprenant de constater combien sont rares dans la litté- 
rature les mesures de chlorophylle en fin d'incubation lors d'expérimentations 
de production primaire en milieu océanique (EPPLEY, 1968 ; THOMAS, 1970 b ; 
FALKOWSKI and STONE, 1975 ; VENRICK et al., 1977 ; GIESKES et al., 1978, 1979 ; 
REDALJE et LAWS, 1981). Et pourtant, avec le dosage de la chlorophylle par fluo- 
rimétrie sur extraits acétoniques, on dispose d'une méthode d'estimation de la 
biomasse phytoplanctonique qui est sensible, rapide et sélective, même si elle 
demeure encore imparfaite (GIESKES et al., 1978 ; LORENZEN et JEFFREY, 1980 ; 
JEFFREYS et HALLEGRAEFF, 1980). Savoir comment évolue la communauté phytoplanc- 
tonique contenue dans le flacon au cours de l'incubation est de première nécessi- 
té pour progresser dans notre compréhension des mécanismes de production et de 
croissance du phytoplancton, quelle que soit la méthode employée pour mesurer 
cette production primaire. Ceci est encore plus vrai quand les écosystèmes sont 
oligotrophes et possèdent une structure qui se complique et se diversifie 
(FRONTIER, 1977 ; SIEBURTH et al., 1978). Il devient alors impossible d'isoler 
parfaitement les organismes autotrophes de l'ensemble des petits et grands hété- 
rotrophes, tant leurs classes de taille respectives sont enchevêtrées. De plus, 
dans l'étude de ces écosystèmes oligotrophes, la plupart des méthodes de mesure 
des paramètres biologiques et chimiques atteignent l'extrême limite de leur sen- 
sibilité. Dans de telles circonstances, la chlorophylle, g$ce à sa spécificité 
phytoplanctonique et à la sensibilité de son dosage, constitue alors le meilleur 
indice chimique de la biomasse du phytoplancton (CULLEN, 19811, ce qui permet 
d'en suivre aisément llévolution dans le temps même dans les eaux les plus pauvres; 

Il n'est pas certain que la mesure des accumulations de chlorophylle 
au cours de la journée dans les flacons placés en incubation l'in situ1' conduise 
dans tous les cas à une estimation, même approchée, du taux de croissance du 
phytoplancton, en particulier à cause de la complexité du métabolisme de la 
chlorophylle (HARRIS, 19781, d'artefacts liés au tamisage et au conditionnement 
(VENRICK et al., 1977 ; GIESKES et al., 1979) et de l'impossibilité de séparer 
parfaitement les organismes autotrophes des hétérotrophes. 

Cependant, les résultats présentés ici sont suffisamment nombreux, 
cohérents et homogènes pour montrer que, dans certains écosystèmes, les mesures 
de synthèse de chlorophylle peuvent aboutir à des valeurs de taux de croissance 
assez élevées certes, mais cependant tout à fait vraisemblables (EPPLEY, 19801, 
à condition de respecter lors de l'incubation les quantités de lumière aux- 
quelles le phytoplancton est acclimaté. On disposerait alors d'une méthode d'une 
extrême simplicité qui permettrait de multiplier les mesures et d'obtenir faci- 
lement des valeurs moyennes statistiquement significatives du taux de crois- 
sance du phytoplancton en milieu océanique oligotrophe. 
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