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| NTRODUCTI ON

Le phytoplancton est le premer maillon de la chaine alinmentaire dans
les mlieux aquatiques, dou |'intérét que lui portent |es océanographes et
['i mol ogi st es.

Organisnme unicellulaire et mcroscopique existant dans |'eau en tres
faibles concentrations, |e phytoplancton est difficile a estimer. De ce fait
pl usi eurs techni ques de détermnation ont été utilisées pour |a quantifica-
tion et |'identification des especes. Chacune de ces méthodes donne plus ou
nmoins satisfaction quant a cet objectif. De nonbreux travaux y ont été con-
sacrés.

Parce que |le phytoplancton est |'élénent domnant de la production pri-
miire dans les cours deau et les océans, la connaissance de son conporte-
ment dans ces mlieux est inportante. L'étude de son évolution a nontré que
certains facteurs du mlieu conditionnent son développenent. L'identifica-
tion précise du ou de ces facteurs dont dépend la productivité a fait |'objet
de quelques travaux que nous essaierons de passer en revue.

Cependant, |es publications concernant |e phytoplancton sont trgs nom
breuses et nous ne pouvons faire une revue exhaustive de |'ensenble des tra-
vaux, mais seulenment d'une partie conposée des plus récents dont nous dispo-
sons.



CHAPITRE 1 : ESTIMATEURS DU PHYTOPLANCTON

L' hét érogénéité de sa répartition et ses faibles concentrations dans
| es eaux naturelles font que |le phytoplancton est difficile a estiner. Ce-
ci explique égal ement 1'existance des néthodes d'estimation directes ou

i ndi rect es.

1. ESTI MATECR DI RECT DU
PHYTOPLANCTON

L' uni que méthode d' estinmation directe du phytoplancton est |a nunéra-
tion qui consiste & un dénonmbrement des cellul es phytopl anctoni ques exi s-
tantes dans |'eau analysée. Cependant pour |es raisons données ci-dessus
(notamment la faible concentration), |es échantillons doivent subir une
préconcentration.

1.1. CONCENTRATION DES ECHANTI LLONS

Il existe trois différentes nméthodes pour concentrer les échantillons
d'eau : la filtration, la centrifugation et la sédinentation.

1.1.1. La centrifugation

Pour la numération des cellules de phytoplancton, la centrifugation
a été jugée commre une méthode efficace pour concentrer |es échantil-
lons (WOOD, 1962). Cette efficacité a été testée et confirmee par les tra-
vaux de KIMBALL et WOOD (1964) par |a conparaison des quantités de chlo-
rophyl | eobt enues awec différentes popul ations apres filtration sur filtre
What man GF/C ou centrifugation en continu. La centrifugation permet de con-
server le matériel vivant, et peut ainsi étre utilisée avantageusement asso-
ciée a la mcroscopie épifluorescente (WOOD, 1962). Pour une centrifugation
sinple, JACQUES (1978), preconise |"utilisation d un coagul ant pour facili-
ter la précipitation et une vitesse de 1000 a 1500 tr/mn pendant 20 m pour
un &chantillon de 10wl a 50 m.

1.1.2. La filtration

Cest la nméthode la plus utilisée en océanographie mais noins souvent pour
le conptage des cellules phytoplanctoniques (JACQUES, 1978).

La filtration s'effectue sous vide a une dépression qui ne doit pas
dépasser 1/10e d' at nosphére (AARONSON, 1978 ; SHARP, 1978 ; HOLM HANSEN et

, RIEMAN,  1978).

1.1.2,1. Choi.x _des_filtres

El ément déterm nant pour |'interprétation des résultats, le filtre uti-

lisé revét une grande inportance.

VOLLENVEI DER (1969) a proposé |'utilisation des filtres enfibre de
verre & la place des nenbranes, ce que de nonbreux oceanographes et limno-

logistes ont longtenps hésité & faire, du fait que les filtres ne peuvent



séparer des organisnes de différentes tailles,avantage que donne les membra-
nes (FAUST et CORREL, 1976, VENRICK et al., 1977).

Par conparaison des tailles noyennes des particules retenues pariles
filtres GF/C Watmn, HA Mllipore, Reeve Angel 984 H et |es nenbranes nuclé-
pores, SHELDON (1972) conclue qu'en fait, seules les nenmbranes nuclépores
sont réellement calibrées

LONG et COOKE (1971) ainsi que HOLM HANSEN et RIEMAN (1978) ont observé
que les filtres en fibre de verre retenaient autant ou nénme plus d'organismes
chlorophylliens que les nenmbranes. Par contre MINAWAR et al. (1982) trouvent
que | es nenbranes cellul ose 0,45y retiennent plus de chlorophylles que |es
filtres en fibre de verre , LENZ et FRITZ (1980) affirment que si les filtres
er: fibre de verre sont actuellement preéférés aux menbranes, c'est parce
quils donnent plus d' avantages en colmatant moins vite avec une filtration
plus rapide, donnant des résultats trés reproductibles et constituant d'excel-
lents abrasifs pour un broyage des cellules.

Cependant, tous les filtres en fibre de verre n'ont pas la nméme effica-
cité et leur classement fait |'objet de nonbreuses discussions.

Les filtres Reeve Angel 984 H qui retiennent beaucoup de bactéries, sont
consi dérés comme efficaces & 100 % pour toutes les cellul es phytoplanctoni-
ques (HOLM HANSEN et RIEMAN, 1978).

11 senble aussi qu'ils soient plus efficaces que les filtres GF/C What=
man (HOLM-HANSEN, 1978), ces derniers |aissant passer une partie du phytoplanc~
ton surtout dans |es zones ol igotrophes (MUINAWAR et al., 1982).

HERBLAND(comm. pers.)trouve | es filtres GF/F whatman plus efficaces que les filtres
GF/C Wnatman qui eux aussi retiennent plus de phytoplancton que les filtres Gelman type A,

1.1.2.2. Conservation des filtres

STRI CKLAND et PARSONS (1968) et BLASCO (1973) affirment que les filtres
doivent subir |'extraction sans délai, toute conservation aboutissant a des
pertes, méne en cas de lyophilisation (LENZ et FRITSCHE, 1980). Des filtres
conservés & -20°C pendant deux 3 trois semaines avant extraction a |'acétone
90 7 n'ont nontré aucune perte (HOLM HANSEN, 1969b).

Une bonne conservation (-de 20 % de perte) a -15°C sur gel de silice
pendant dix mois a été observée par DUFOUR (1972).

On ajoute parfois du MgCO, dans L'eau & filtrer ou sur le filtre pour
une neilleure conservation (HOLM-HANSEN et RIEMAN, 1978).

1.1.3. La sédinmentation

Le principe de La meéthode repose sur |la sédinentation de |'échantillon
préal abl ement fixé. Pour cela on utilise souvent |e lugol qui & c6te de son
role fixateur-conservateur favorise la sédinentation des algues (JACQUES
1978).

Les chanbres tubul aires enpl oyés sont sinples pour des volumes infe-
rieurs a 10 m et composées de plaques pour |es volumes supérieurs. La game
d' échantillons observée est limtée (5 a 100 m) sauf en cas d' adaptation
(JACQUES, 1978). Cependant, |a néthode est trés utilisée pour |esS communau-
tds naturelles (SIEBURTH, 1978). Elle pernmet une bonne reproductibiliteé,
une standardi sation poussée et une préparation ai sée des &échantillons. Elle
nécessite cependant |'utilisation d'un mnicroscope inversé, les pertes étant
inportantes en cas d'utilisation d un mcroscope simple(JACQUES, 1978).



1.2. TECHNI QUE DE NUMERATION

La numération est une methode tres wutilisée pour le phytoplancton (WOOD,
1962 ; SOROKIN, 1977 ; MAESTRINI et KOSSUT, 198la). Elle peut se faire avec
différentes techniques : microscopie et conptage de particules ;qui sont |les
courantes ethol ographie.

1.2.1. Mcroscopie

C est une technique tres enployée qui outre | e dénonbrenent des cellules
permet une détermnation qualitative des popul ati ons phytopl anctoni ques
@OCK, 1976 ; SOROKIN, 1977). La détermination quantitative est basée sur
| " aut of | uorescence de la chlorophylle contenue dans |es cellules phytoplanc-
toniques,celle-ci est rouge-brillant sous lunmiere bleu violet et verte quand elle
est colorée a |'acridine orange chez les chloroplastes vivants (WD,
1962). Beaucoup d'espéeces peuvent étre déterminées par examen direct, mis
certaines autres nécessitent des préparations particuliéres (JACQUES, 1978).
Par exenple pour les diatomées, |'exanen direct du matériel brut nonté dans
| "eau suffit pour |'identification de nonbreuses espéces, et un nontage per-
manent avecla résine Pleurax pour les autres ; pour |es dinofla-
gellés sans theque, |'identification nécessite |'observation de la ceinture
et des sillons gréace a des objectifs a faible (distance focale. Pour les for-
mes a plaques, |e microscope électronique a bal ayage est |e plus adapté et
| "examen nécessite parfois une coloration des plaques.

En microscopie, la quantité de cellules dénonbrée q est fonction du
nonbre recensé N,de |'aire explorée S et du facteur de concentration K qui
est le rapport du volume initial de |'échantillon sur le volume final.

Q = £(N,S,K)

1.2.2. L' hol ographie

C est une technique qui consiste en un enregistrement tridinensionne
du plancton sur des films. Les inmages sont obtenues a partir de |"intersec-
tion dune lumere cohérente (laser) et du:faisceau laser diffracté(JACQUES,
1978). Cette méthode est réservée aux organismes dont la dimension dépasse
30 y1 (BEERS et al., 1970) mais devrait connaitre un bon dével oppement (JAC
QUES, 1978).

Les données nungériques obtenues avec cette méthode permettent apres
| es transformations |es plus courantes de donner : la surface, |e volune
total et le volume plasnique de la cellule. Les rés-ultats sont exprimés en
unité de volume ou en unité de poids algal, lJu3 de vol une plasm que étant
égal a | picogramme de poids al gal

1.2.3. Conptage de particules

Il est basé sur la nodification du chanp électrique au passage d' une
particule par un orifice et permet une étude fine de la distribution en con-
tinu du seston. Cependant |a présence de bulles d air et les effets de wcoinci-
dence ou le colmatage du trou constituent les limtes de |a méthode (JACQUES,
1978). Les méthodes de couplage : nesure automatique des cellules - analyse
en fluorescence, ou analyse automatique d'immges-mcroordinateurs qui pernet-
tent de conpter et de reconnaitre les formes sinples sont en exploitation

En choi si ssant correctenent |le diamttre de |'ouverture et |a game de
sensibilit&, on peut obtenir par cette méthode des densités réelles sur des
cultures axéniques mais 1'opération est plus délicate dans le cas des comu-
nautés naturelles (EL SAYED et LEE, 1963) pour |esquelles |e nanoplancton
Anhanna mama d 1a A&fartion an microscove (PEARL. 1977).




1.3. TRAITEMENTS ET |NTERPRETATION DES DONNEES DE NUMERATI ON

Pour tirer des conclusions valables a partir des différences. entre échan-
tillons, il faut que les écarts entre le nonbre de cellules recensées dé-
passent les erreurs statistiques de la méthode de dénonbrenent et la varia-
bilité de la distribution du phytoplancton. Ces erreurs affectent |'exactitu-
de des résultats (GRALL, 1978), alors que les erreurs qui s'échelonnent tout
au long de |a chaine des opérations, jouent sur la précision de ces résul-
tats. Par exenple, une erreur sur la distribution sur le fond de cuve a sé-
dinmentation conduit & une surdispersion significative pour un seuil conpris
entre 4000 et 7000 cellules pour 10 m, alors que si |'erreur est due a
|"échantillonnage ou a un sous échantillonnage répétés au méme point, la sur-
di spersion apparait plus vite avec un effectif critique noyen de 300 indivi-
dus/litre ( GRALL, 1978).

Dans |es comunautés naturelles, il y a une inportante source de varia-
tion due a la répartition spatiale des individus (DOTY et OGURI, 1958 ; CU-
SHING, 1962 ; PLATT et al, 1970).

2. ESTI MATEURS I NDI RECTS DU
PHYTOPLANCTON

L'estimation indirecte du phytoplancton est une détermination basée sur
[aquantification d' un conposant de cette biomasse (chlorophylle, ATP, car-
bone, phosphore et azote particulaires).

2.1. LA CHLOROPHYLLE

Pigment spécifique du régne vegetal, Ia chlorophylle constitue le fac-
teur estimatif du phytoplancton le plus connu et le plus utilisé. Cependant,
la transformation des résultats de chl orophylle en biomasse suscite de
nonbreuses critiques (NEVEUX, 1978), le rapport carbone sur chlorophylle
étant tres variable (CHAN, 1980) entre 30 et 150 (HERBLAND, comm. pers.). Le
choix de la chlorophylle est Iié & la facilité de son dosage qui ne nécessi-
te pas de séparation d' avecl esautres él énents du matériel particulaire
(NEVEUX, 1978). Son roéle dans la photosynthése constitue également un crite-
re essentiel (LORENZEN, 1981), de méne que |a nasse de renseignements que
peut fournir sa détermnation (NEVEUX, 1978, HERBLAND et al., 1985).

Certains auteurs wutilisent les proportions relatives de la chlorophylle
"a" et de ses dérivés come indice de broutage du zoopl ancton herbivore.
CURRIE (1962) et JEFFREY (1974) signalent la présence de dérivées chloro-
phyl liens dans les pelotes fécales des Copépodes.

2.1.1. Dosage de la chlorophylle

2.1.1.1. Chlorophylle. . in..viva

Le dosage de la chlorophylle par Ia fluorescence in vivo introduit par
LORENZEN (1966) , présente |'avantage d'étre plus sinple et beaucoup plus
rapide que le dosage classique de la chlorophylle aprés extraction. Cette me-
thode permet ainsi de faire une couverture rapide (cartographie) d' une zone
donnée aussi bhien en surface qu'en profil selon le choix (ARMSTRONG et al.,
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1967 ; FLEMER , 1969 ; KELLEY et al., 1975). CULLEN et EPPLEY (1981) | ont
utilisee pour determner |es mécanismes possibles de |a formation et |a per-
sistance des maxims de chlorophylle dans la baie sud de 1la Californie.

HERBLAND et VO TURIER (1977) ont nontré que dans les régions tropicales,
la fluorescence in vivo peut étre utilisée comme mesure de la chlorophylle
a

Cependant, la fluorescence in vivo est d' une grande variabilité
HERMAN et DENHAM (1977), estinme la variation de 1 a 5 selon |es popul ations
présentes et KARABASHEV et SCOLOVYW (1977) ainsi que HEANEY (1978) ont cons-
taté qu'elle dinmnuait avec |'intensité |unineuse

JEFFREY et HALLEGRAEF (1980) ont nontré que nalgré cette variabilité
liée aux especes, la fluorescence in vivo donne une bonne approxi mation de
la chlorophylle "a"™ présente(fig. 1 et 2).

La mesure de la chlorophylle extraite est la néthode la plus utilisée
pour la détermnation du phytoplancton. Elle nécessite au préalable, la con-
centration de |'échantillon par filtration (voir chapitre précédent sur numeé-
ration), étape d'une grande inportance pour |'interprétation et la précision
du résultat. La chlorophylle est ensuite extraite au moyen d' un solvant et
dosée par fluorimétrie ou spectrophotongtrie.

a) _Extractian

L' extraction des pigments chlorophylliens peut se faire par divers sol-
vants. La plupart des océanographes, |immologistes et nénme écologistes ter-
restres (LINDER, 1974) utilisent |'acétone pour |'extraction des pignents.

Le mélange le plus fréquent est |'acétone 90 % (qui contient 10 % d' eau)
Certains auteurs utilisent- des mélanges 85 ou 80 % BAUDON et SCOPPA (1971)
utilisent |"acétone 85 % saturée de My C03. Afin d anéliorer |'efficacité

de I‘extraction par |"acétone, STAUFFER et _al._ (1979) préconisent un nélange
acétone = DMSC* (50/50).

Cependant, de nonbreux auteurs attestent une faible efficacité de |'acé-
tone sur certains groupes phytoplanctoni ques comme |es chl orophyceae ou cyno-
phycae (STEEMAN-NIELSEN, 1961 ; SCorR UNESCO, 1966 ; GOLTERMAN, 1969 ; RAI, 1973 ;
RIEMAN, 1976 ; SAND JENSEN, 1976). DUFOUR (1972) ajoute que |'acétone augmen-
te la variabilite.

De ce fait beaucoup d' auteurs ont preéconisée |e methanol utilisé par |es
biochimstes et physiologistes des algues. HOLM-HANSEN et RIEMAN (1978) ont
montré que | e méthanol extrait plus rapidenment et meux que |'acétone |es
pigments du phytoplancton. De plus, ils ont nontré qu'il n'y a aucun probleé-
me inhérent a |'utilisation du nméthanol pour |la déterm nation des concentra-
tions de pignents que ce soit en spectrophotométrie ou en fluorinmétrie. Avec
une extraction au néthanol le broyage n'est pas nécessaire come c'est le cas
avec |'acétone (HOM-HANSEN et RIEMAN, 1978). Beaucoup d' auteurs preéconisent
["utilisation du néthanol bouillant pendant 30 s (HEANEY, 1978; STAUFFER et
al., 1979 ; RIEMAN, 1980). Une utilisation a froid a été préconisée (HOLM~
HANSEN et RIEMAN, 1978 ; MARKER et al., 1980 a et b). Cependant le conpor-
tenent des pigments dans | e méthanol acidifié peut &tre-3 |'origine de cer-
tains probl emes (MARKER et al., 1980 a ; NUSCH, 1980). Les vapeurs de métha-
nol sont également toxiques (NUSCH 1980).

*DMSO ¢ di methyl sul foxide
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e.3) Chromatographie sur papier

Cette technique a été utilisée pour étudier |les pignents dans des eaux
riches comme les estuaires et |es lacs (JENSEN et LIAAFN-~JENSEN, 1959 ; JEF-

FREY, 1961 ; JENSEN et SACKSHAUG 1973 ; HALLEGRAFF, 1977), mais requiert
["utilisation d une inportante quantité de pigments (plusieurs mcrogramres

contre moins de 1 microgramme pour |a chromatographie sur couche mince).

2.1.2. Résultats et interprétation

La plupart des néthodes d'anal yse de |a chlorophylle donnent |e résultat
en quantité de chlorophylle "a" (STRI CKLAND et PARSONS, 1972) qui est quan-
titativement la plus inportante dans |e phytoplancton, du fait qu'elle est
contenue dans presque toutes |es espéces.

Dans |"upwel ling de la baie de Goréee (Sénégal), TOURE (1983) a trouve
des val eurs de chlorophylle variant entre 0,5 mg/m” (au large) et 15 mg/m3
en surface au naxinmum de |'upwelling. QUDOT(comm. pers.) affirme qu'on a
observé des val eurs de plus de 30 mg/m3 dans |'upwelling de Mauritanie. Dans
le Pacifique, CULLEN et EPPLEY (1981) ont trouvé des val eurs de chlorophylle
"a" entre 0,05 ug/l et 1,2 ng/l. Dans le golfe de Guinée, HERBLAND et VO TU-
RIER (1977) ont trouvé des valeurs inférieures a 0,07 mg/m3.

La transfornmation des val eurs de chl orophylle en bi omasse phytoplancto-
nique est difficile du fait de |'extréme variabilité des rapports carbone
sur chlorophylle"a! CHAN (1980) estime ce rapport 2a 32,9 et 35,2 pour deux
espéces de diatomées a 92,6 et 120,0 pour deux autres de dinoflagelles.

CURL et SMALL (1965) ont estinmé ce rapport entre 6 et 21 en lunmiére saturante
tandis que EPPLEY (1968) |'estine entre 10 et 230 pour des cultures de phyto-
pl ancton anal ysées en | aboratoire.

Toutes ces variations du rapport carbone sur chlorophylle "a" viennent
surtout du fait que la détermination-de Ia chlorophylle est influencée par
| es nombreuses conditions environnenental es dont |a tenpérature, |"intensi-
té lumneuse et la déficience en nutriments (MILLIN et al., 1966).

2.2. L'ATP

2.2.1. Mesure de 1'ATP

2.2.1.1. Extraction

L' ATP est extraite par éclatement des cellules (FIALA, 1978). L'extrac-
tion doit se faire rapidement aussitdt aprés le prélevement. Les échantillons
sont filtrés sur menbranes sous vide. L'assechenent des filtres provoque
|"action de 1'ATP ase. On peut projeter un jet de gaz FREON pour bloquer |a
dégradation de 1'ATP (LABORDE, 1972). Le filtre est ensuite plongé dans une
solution tanpon |égérenent basique et bouillante. Plusieurs produits d'extrac-
tion peuvent étre utilisés : alcool, eau distillée, acide perchlorique, aci-
de trichloracétique et butanol. L' extraction se fait en 5 rm et |e surnageant
congel é (-20°C) peut étre ainsi.gardé pendant plusieurs nois (STRI CKLAND et

PARSONS, 1972).

2.2.1.2, Dosage de 1'ATP

Des travaux effectués sur |es organismes |lumineux de la luciole ont ms
en évidence |'intervention de 1'ATP dans |es réactions enzymatiques de |'énis-
sion lunmineuse (M EL ROY, 1947). Le neécanisme de cette biolum nescence fut
démontré par la suite par Me E L ROY ot SERT.TOFR (1 QA2 T.a Turifarine comhnli=
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sé par L(o) ou LH, selon son état d'oxydorédnction réagit avec 1'ATP en pre-
sence d'ions Magnesium Mg* et de |'enzyne |uciférase pour donner 1'adényl-
luciférine LHoAMP et du pyrophosphate.

ATP + Lip LUCITErase,  yy awp = pp

My++

En présence d' oxygene |'adenyl-luciférine est oxydée avec énission
d un éclair |um neux

Luciférase

LH)AMP + 0, o 5>-L(o)AMP + H90 + Photons

Cette ém ssion |umneuse est proportionnelle 3 la quantité d'ATp
entrant dans la réaction. Sa mesure permet d' évaluer |la quantité d'ATP con-
tenu dans un échantillon nis en présence d extraits de |ucioles.

L' émi ssion |um neuse obtenue lors du dosage peut étre nesurée par dif-
férents appareils conportant un photonul tiplicateur d' électrons et ayant un
seuil de détection tres bas. FIALA (1978), cite un certain nonbre d'appa-
reils congus pour ce dosage. LEMASSON et al., (1981) ont utilisé un compteur
a scintillation liquide (Intertechnique SL 30) avec un étal onnage de 1'ATP
sous forme de sel sodique.

Le dosage peut étre perturbé par la présence d'ions nonoval ents ou par
la turbidité et il est alors nécessaire d' enployer un étalon interne en
ajoutant une quantité connu d'ATP & |'extrait anal ysé, ce qui pernet de dé-
celer toute action inhibitrice (FIALA, 1978).

2.2.2. Interprétation des résultats

L' ATP ou adénosine triphosphate est une substance présente dans tous
les organisnes vivants et une source d'énergie destinée a entrer dans les
différentes réactions chimques qui ont lieu dans la cellule.

L' ATP posséde la particularité d' étre présente exclusivement dans la
cellule vivante a un taux constant d'ou elle disparait tres rapidement a la
mort (50 %en 5 mm d' apres FIALA, 1978). Ces caractéristiques font de 1"ATP
un indicateur de la biomasse vivante mais qui ne pernmet pas de distinguer le
phytopl ancton des bactéries (PERRY et al., 1979).

Tous les résultats de biomasse devant étre convertis en carbone., e
rapport Cq,/ATP est trés utilise en mesure de biomasse (LEMASSON et al., 1981 ;
PAGES et al., 1981; PAGES et LEMASSON, 1981). Cependant, ce rapport est treés
variable 7 il peut représenter la proportion de natiére vivante dans des
gaux non carencées, Mais est trés sensible aux déficiences surtout a celles
en phosphore (LEMASSON et al., 1981). Ce rapport donne des renseignements
sur |'état physiol ogi que du phytoplancton (MAESTRINI et KOSSUT, 1981).

2.3. LES MATI ERES PARTICULAIRES

2.3.1. Le carbone particulaire

Le carbone est un conposant de |a biomasse tant ani male que végétale.

Dans une étude sur le phytoplancton, il est indispensable de connaitre
la part que celui-ci représente dans | e seston par rapport a |a biomasse des
hétérotrophes et aux particules detritiques. Le broutage du seston par le
macrozooplancton et | e macrobenthos s'effectue uniformenent sur les particu-
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les inertes et vivantes (POULET, 1976) et leur valeur nutritive varie en fonc-
tion de leur état physiol ogi que (CHEVRIN, 1978). Le carbone particulaire con-~
tient aussi la partie detritique du seston qui peut représenter 10 a plus de
50 7 du carbone particulaire total ( KORRINGAet POSTMA, 1957
RILEY, 1959 ; PARSONS et STRICKLAND, 1959 ; BEERS et STEWART, 1969 ; SAUDEPS
1972; LEMASSON et al ., 1981). En outre, le carbone vivant représente globa-
| enent | a biomasse autotrophe et hétérotrophe.

Le carbone particul aire peut donner de nonbreux renseignements sur |a
bi omasse phytopl anct oni que

- avec son extréne variabilité, (BANSE, 1977 ; BANNI STER et LAWS, 1980;
GOLDMAN, 1980 ; CHAN, 1980), le rapport carbone particulaire sur chlorophyl-
le "a" indique |'état physiologique du phytoplancton ; un rapport carbone sur
chlorophylle entre 25 et 75 est typique d" une popul ation d'al gues saine
qu' el le soit uniforme ou nél angée (HOBSON, 1971).

STRATHMANL1967) a donné diverses équations de conversion du carbone
phytopl anctonique a partir des volumes de cellule ou de plasma. Cependant,
pour certaines espéces comme |es diatonges, qui ont une grande vacuole, il
est préférable de les traiter séparément des autres espéces de phytoplancton.
MULLI N et al.(1966) suggérent que néne |a chlorophylle "a" doit donner une
mei |l eure estimation du carbone organique si dec facteurs appropriés sont
utilisés pour tenir conpte de la luniere, de la tenpérature et des nutrinents.
ANTI A et al. (1963) ont constaté une baisse de plus de 50 7 du carbone par
unité de volume cellulaire avec |a baisse du nitrate dans |'eau. Ces baisses
ne peuvent étre expliquées par |e seul changenent de |a conposition des espe-
ces pendant |'expérience

L' estimation du carbone a partir du plasma donne de meilleurs résultats
avec les diatonmes. Les différences entre espéces constituent une inportante source
d erreur quand on estime |e carbone des cellules 3 partir du vol ume (STRATHMAN,
1967).

2.3.2. Le phosphore particulaire

11 est plus rarement utilisé come indicateur de biomasse. Cependant,
il peut étre intéressant de |'utiliser dans |es eaux tropicales ou il est
rapi dement remnéralisé et ou | es concentrations en phosphore dans |es dé-
tritus sont faibles wnulles (HERBLAND et LEBQUTEILLER, 1981). Le phosphore
particulaire conporte les nénes inconvénients que |e carbone particulaire
| es bi omasses autotrophe et hétérotrophe ne pouvant étre séparées (LEMASSON
et al., 1981).

HERBLAND et LEBQUTEILLER (1981) ont montré que |e rapport carbone par-
ticulaire sur phosphore particulaire est tres dépendant des conditions du
mlieu. De méme, LEMASSON et al.(1981), ont constaté que ce rapport pouvait
dtre de 300 atone sur atome en cas de déficience en nutrinents.

2.3.3. L'azote particulaire

L' azote est un conposant du phytoplancton, son dosage est pour cela inte-
ressant surtout associé a celui du carbone. Comme |es autres matiéres particulai-
res, |'azote ne peut étre caractéristique du seul phytoplancton. SLAWK et al(1978)
ont trouvé que |les rapports Cp/Np él evés correspondent a des eaux froides et ri-
ches en nutrinments. Par contre, LEMASSON et al.(1981)trouvent que cet accroisse-
nment du rapport Cp/Np vers les extrémités de la | agune Ebrié pouvait indiquer un
déséquilibre nutritionnel du phytoplancton, une sénescence des popul ations et
Ou une partie détritique croissante vers |es extrénites.
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2.4. RELATION ENTRE LES DI FFERENTS ESTI MATEIJRS DE Bl OVASSE

L'estimation d'une bionmasse conprend la détermination quantitative mais
aussi qualitative (groupe taxonomque, état physiologique) des populations
presentes. Cependant, aucun des estimateurs indirects ne peut donner isol é-
ment une réponse satisfaisante a toutes ces questions. Pour cela, |€s rap-
ports entre estimateurs sont de plus en plus utilisés.

- Les rapports carbone particulaire sur ATP nous renseignent sur |'état
physiol ogique. Quand ils sont faibles, |e carbone particulaire détritique
est Moins élevé et quand ils sont élevés, cela correspotid & un changenent dans
la conposition du seston OU aune augmentation de la charge détritique, ou a
une forte carence du mlieu en élenents nutritifs particulierement en phospho-
re.

- Les rapports chlorophylle "a"sur ATP nous informent sur certaines carac-
téristiques du mlieu ; quand ils sont forts on a une forte déficience en
sels nutritifs surtout en phosphore. Par contre, un rapport faible indique
que le milieu est treés riche en phosphore (LEMASSON et al., 1981).

- Les rapports carbone particulaire sur chlorophylle "a" augmentent en
cas de carence en azote et/ou en phosphore.

- L"ATP et | e phosphore particul aire sont interdépendants. Les rapports
ATP sur phosphore particulaire sont d' environ 1,37 par lug/1 d"ATP (LEMASSON
et al., 1981). En dessous de 0,0S/pg/l d'ATP il n'y a plus de phosphore
particulaire détritique.

- Dans | es eaux pauvres ou nmoyennenent riches er sels nutritifs, les
rel ations chlorophylle'd'et phosphore particulaire sont |inéaires.

- Quand les rapports carbone particulaire sur azote particulaire augmen-
tent fortement, cela correspond a un apport de détritus de végétaux supérieurs
dont le rapport C/N dépasse 20 (LEMASSON et al, 1981). Quand ce rapport est
faible, on a une proportion inportante de matiére Vivante par rapport aux
détritus.

Les rapports C/N/P élevés indiquent une matiere organique fortenent dé-
gradée donc beaucoup plus réfractaire (LEMASSON et al., 1981).

3. PRODUCTI ON PRI MAI RE

La production primaire n'est pas un estimteur du phytoplancton nais
un indicateur du flux de biomsse. Sa présence dans ce chapitre, s'explique
par le fait qu'elle est souvent associée aux estimateurs dans |'étude du
phyt opl anct on.

3.1. MESURE DE LA PRODUCTION PRI MAIRE

Toutes | es méthodes de nesure de |a production prinaire découl ent du
processus photosynthétique de |a bi onasse phytopl anct oni que (STEEMAN NI ELSEN
19'75) .

3.1.1. Methodes indirectes

3.1.1.1. A_partir des variations de biamsse

I1 est possible d apprécier la production primaire par des mesures répé-
tées de la biomasse avec les techniques d'estimation que nous venons de passer
en revue, afin de suivre son évolution au cours du temns.Canandantdama..
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cas, les erreurs, en dehors de celles |iges aux méthodes d' estimation ont
des causes nultiples, |iées aux déplacenments des masses d' eau, a la consom
mation par le zooplancton et a la sédimentation du phytoplancton.

STEEMAN NIELSEN (1975) signale que |es variations de |a chlorophylle ne
doivent pas étre utilisées du fait de la grande variabilité du rapport chlo-
rophylle sur biomasse qui peut étre d un facteur de 5 3 10.De nméne, pour
1'ATP, la variabilité par rapport a la biomasse est a peu prés |a néme que
pour la chlorophylle. Cependant, BANNI STER (1974)ai nsique RYTHER et VENTSCH(1957)
supportent une autre version, donnant des équations de production en fonction
des variations de chlorophylle et de la lunmiere qui peuvent étre valables
mal gré certaines faiblesses.

3.1.1.2. A _pactir. _du_bilan_des._sels_nputritifs.

Du fait de leur faible concentration dans |'eau, les sels nutritifs
[imtent la taille des cellules (STEEMAN N ELSEN, 1975). De ce fait, i
existe une relation entre |a production du phytoplancton et |"assinilation
des sels nutritifs, dou |'utilisation possible de ces derniers pour appré-
cier la production.

Cette méthode repose sur trois conditions indispensables (JACQUES
1978)

- connaitre les taux d' échange de |'élément avec le mlieu (recyclage
ou sédinentation);

- connaitre le taux d' absorption des fornmes organi ques du conposé qui
doit étre faible ;

~ |la faible inportance du recyclage de cet élénent.

COSTE et al. (1972) ont trouvé ces circonstances favorables en Mditer-
ranée nord-occidentale |ors du nélange vertical d hiver. En effet, |'apport
d'é&léments m néraux dans |a couche euphotique et |a consomation de ces élé-
nments par |e phytoplancton ont lieu successivement; la preniere phase (apport)
étant |iée aux nouvenents verticaux, |a seconde a |'établissenment d'une stra-
tification thermque. Ils ont travaillé pendant un nois avec les variations
des quantiteés de phosphates en détermnant |la superficie et |'épaisseur
d"eau considérees. Le calcul de la production a été basée sur |es rapports
atoni ques habituels dans e plancton (P/N/C = 1/16/106).Comparant Cette
valeur & celle au 14C ils ont constaté que 28 % de | a phctosynthdse s' est
effectuée 3 partir d' él éments minéraux recycl éset 72 7 correspondent 3 la
production de base qui donne une idée juste de la fertilité. Ce type de cal-
cul s'applique bien en cas de mélange d' eau comme c'est le cas en upwelling.

3.1.1.3. A partir des variations de la teneur en oxygene.

La croi ssance du phytopl aneton par photosynthése conduit a la production
d'un volume d' oxygéne simlaire a celui du gaz carbonique assinmlé. Cependant,
e rapport gaz carbonique sur oxygene est variable selon la source d'élénents
nutritifs utilisée (par exenple pour |'azote, il change selon qu'on utilise
le nitrate ou |"'anmoniac) (HARVEY et CAPERON, 1976). Ainsi, la production pri-
maire s'acconpagne de celle d'oxygéne qui augnente dans le milieu de fagon pro-
portionnelle et & la disparition du gaz carbonique.

La production royenne dans |es océans est de 150 ngy ¢/m? et par jour dans
la zone euphotique, |a production journaliére moyenne est de 2 mgC par litre
et par jour correspondant a 6 ug d oxygéne. Cela veut dire que 1/10000 de gaz
carboni que total est assinmilé par jour correspondant a 1/1000 d' oxygéne produit
(STBEMAN N ELSEN, 1975).

De ce fait, la mesure de la production primaire par |'internédiaire de
| ' oxygene est souvent utilisée, soit par incubation a la luniére et a |'obscu-
rité et moins souvent par la nesure de la production brute d'oxygene. PAGES
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des resultats conparables pour les deux. En Mediterranée, RILEY (1956) et M-
NAS (1970) ont utilisé conjointenent |es données d' oxygéne et de sels nutri-
tifs pour dériver des bilans de production.

Par contre JACQUES (1978) affirme que sauf pour des cas sinples come
celui des Fjords, il est difficile dutiliser les variations de la teneur
en oxygene pour établir des bilans de production.

3.1.1.4 A partir des variations du__gaz._carhaoni que.

Pour les raisons données dans l|e paragraphe précédent, STEEMAN NI ELSEN
(1975) affirme que du fait des faibles quantités de gaz carbonique assinilé,
il est inpossible dutiliser les variations de gaz carbonique dans |'eau
pour nesurer la production primiire sauf dans des cas extrénes.

JACQUES (1978) soutient que la néthode ne peut donner des résultats que
dans les aires de haute production ou |e systéme tampon des carbonates ne
peut totalement rétablir |'équilibre.

3.1.2. Mthodes directes

Ce sont des techniques qui nécessitent des tenps beaucoup plus courts
que les premeres, de |'ordre de la journée solaire (JACQUES, 1978). Ceci
pernet d'élimner partiellement les problémes |iés aux nouvenents des nasses
d'eau, au broutage et a la sédinentation.

3.1.2.1. Methode de |'oxygene

L'eau prélevée a la bouteille est placée dans les flacons en verre ms
en incubation aux imersions nmémes du prélevement ou a un éclairement sinulé
de ces immersions. La différence de teneur en oxygéne entre les flacons
clairs et les flacons obscurs, correspond a 1la production brute. Cette me-
thode est basée sur la respiration du phytoplancton et l|a photosynthese.
JONES (1977) a utilisé cette méthode pour évaluer les parts de la production
et de la respiration dans la production d'oxygéne par |e phytoplancton. Ses
résultats ont nmontré que 85 7 de |'oxygéne produit correspond & | a production
primaire. Cette méthode donne de bons résultats dans |es zones de hautes
productions nmais est substituéede plus en plus par |a néthode au carbone 14.

3.1.2.2. Mthode. a _I.'.azote_ 15

L'enploi de |'azote 15 comme traceur (DUGDALE et GOERING, 1967 ; LAWS,
1984) suppose une technique voisine de celle du carbone 14 mais nécessite des
di sposi tions suppl émentaires dont un travail sur de grands volunmes (5 a 10 1),
la disponibilité dun spectrographe de msse (isotope stable), la transfor-
mation de 1'azote Organi que en azote gazeux et |e dosage indispensable de
| "azote particulaire.

Contrairenent au 002, |'azote minéral est fréquemment limtant en ner.
Pour cela, il doit étre mesuré avant la production afin de ne pas ajouter
avec |'isotope plus de 10 Z de la teneur naturelle (JACQUES, 1978). En ner,
| “azote organi que vient de |'oxydation progressive de |'azote gzeux en nitrite
N2 puis en nitrate NO3. La fraction de la production primaire supporteée
par les sels nutritifs recyclés au sein nénme de la couche euphotique, cons-
titue la production par recyclage, qui n'est pasun gain réel de
matiére organique pour |e réseau trophique.

Quand, il y a utilisation des réserves minérales par le phytoplancton
dans les eaux profondes, il y a une production nouvelle qui est un bon indi-
ce de fertilité des océans. La néthode & |'azote 15 permet de mesurer |es
deux différents types de production. Les résultats donnés par un spectrogra-
phe de masse sont exprines en nmlligrammes d' azote assimlé par mlligramme



d'azote particulaire. Cette méthode est souvent utilisée pour déterni ner

l es taux d' assimlation ou de regénération des éléments nutritifs azotés
(SLAWK, 1979 ; GLIBERT et al., 1982 ; LAWS, 1984). Cependant, |'interpreéta-
tion des résultats obtenus pose parfois des problémes liés le plus souvent
aux pertes d'azote 15 inhérentes au cycle de |'azote (GLIBERT et al., 1982 ;
LAWS, 1984). -

3.1.2.3. Mthode au carb_c_;gg 14

Cette methode introduite par STEEMAN NI ELSEN (1952) est actuel | ement
la plus utilisée en production primaire. Ce succés est |ié en partie aux
difficultés de determnation du carbone naturel du phytoplancton (STRI CKLAND,
1960 ; EPPLEY, 1968, 1980 ; BANSE, 1977), nais aussi & La facilité de mse
en cavre de |a méthode (JACQUES, 1978).

a) Principe

La méthode repose sur |e marquage du di oxyde de carbone assimilé |ors
de la production d' ou | e marquage des cellules produites. Le taux de nmarqua-
ge sur le carbone particulaire au bout d un certain tenps appréci é par conp-
tage de la radio activité correspond a la production primire pendant cette

dur ée.

Le node opératoire le plus proche de |a technique standard consiste a
introduire une quantité de carbone 14 connue dans un échantillon d' eau qu'on
incube a la lumere pendant un tenps donné.

- Marquage : WELSCHMVEYER et LORENZEN (1984) ont nontré que quand | e phy-
topl ancton subit des dédoubl ements dans un nilieu marqué au carbone 14, le
carbone cel lul aire devient unifornmément marqué. L' activité spécifique augnen-
te avec | es dédoublements (87,5 7 de celle du carbone inorgani que au bout de
trois dédoubl enents).

= Incubation : L'incubation se fait soit au soleil soit en lumére arti-
ficielle. La méthode de référence est |'incubation in situ qui est cependant
irréalisable dans la plupart des cas du fait de la fragilité du matérie
(bouteilles en verre), du confinement du phytoplancton, du maintien artifi-
ciel a une profondeur donnée et surtout du tenps d'incubation qui est sou-
vent long (entre 12 et 24 h) (JACQUES, 1978).

L'incubation in situ sinulé qui essaie de restituer a 1'échantillon |es
conditions thermques et |unineuses d origine par une exposition au soleil
nendant une deni-journée solaire au maxi mumest |la plus utilisée (PETERSON
1980). L'incubation en lumeéere artificielle pernet de détermner la capacité
de photosynthése & |uniere satuxante.Les productions calrulées par cette ne-
thode sont similaires a celles obtenues par in situ réel (JITIS et al.
1976) .

- Filtration et conservationh des filtres : aprés incubation, | es échan-
tillons sont filtrés sur des filtres en fibre de verre. Pour mnimser |es
risques dis & la filtration, JACQUES (1978) recommande d' utiliser un vide
| éger inférieur 3 400 mmou néne & 150 nmde nmercure, de rincer 1l‘appareil
i |'eau de nmer filtrée,de peindre |es appareils de filtration en noir et de
pl acer quel ques pastilles de soude dans |'erlenneyer & vide pour absorber |e
C2 dégagé. La filtration doit se faire dés la fin de |'incubation et si elle
doit inpérieusenent étre différée, |"échantillon doit.étre fixé. Pour cela,
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LEHMUSLUOTO et NIEMI (1977) préconisent le formol (0,5 m & 40 ) ou le |ugol
(2 3 5 gouttes) qui conduisent a une perte de radioactivité de seulenent 10 %
si lafiltration est faite dans les six heures alors que H,Cl, conduit a des
pertes beaucoup plus grandes.ARTHUR et RI GLER (1967) ont nontré que |'acti-
vité spécifique dinminue quand le volume filtré augmente. L'éclatement des cel-
lules provoque également une dimnution de |'activité spécifique (STEEMAN

NI ELSEN, 1975).

~ Conptage : pendant longtenps, le conptage de la radioactivité a été
faite au conpteur GEIGER MILLER Cependant du fait de la difficulté de son
ét al onnage et de son faible rendenent (30 7z) (JACQUES, 1978) il est de plus

-

en plus renplacé par les conpteurs i scintillation liquide.

c) Internrétation des resultats

s o o o St s 7 i s s, et Y S . T ik i o S

L'interprétation des résultats obtenus par |a méthode au carbone 14
soul eve de nonbreuses discussions (STEEMAN NI ELSEN, 1960 ; ARTHUR et RIGLER
1967 ; JACQUES, 1978 ; G ESKES et al., 1979 ; PETERSON, 1980 ; WELSCHMEYER
et LORENZEN, 1984). -

En effet, de nonbreuses sources d'erreurs ont été nises en évidence
liees au pH,a la conservation des filtres, a la filtration, au conptage,
au séchage, etc...

Dautre part, de nonbreux auteurs ont discuté la signification de la
mesure au !4c (STEEMAN NIELSEN, 1960, 1975 ; G ESKES et al., 1979 ; PETERSON,
1980).Certains auteurs trouvent que |a méthode surestime la production pri-
mire et les autres soutiennent le contraire. De ce fait, la durée d'incu-
bation devrait étre choisie selon le taux de croissance, la respiration et
|"excrétion des cellules algales.

Cependant, cette durée est variable selon les auteurs (entre 2 et 48
heures).



4, CONCLUSION SUR LESs EST 1 MATEURS
DE B10MASSE

La plupart des travaux dans |esquels on estime 1a biomasse d' une popul a-
tion naturelle, notamment de facon quantitative se résument a |'évaluation de
la biomasse chlorophyllienne. Pour ce qui concerne |a déternmination qualitati-
ve, la nunération est |a néthode la plus fréquente, surtout pour |'identifi-
cation des especes.

Actuel lement, les océanographes utilisent de plus en plus |'association
de plusieurs estimteurs indirects pour la détermnation conpléte des popula-
tions phytoplanctoniques ; les rapports et correlations entre estimateurs
fournissent beaucoup plus de renseignenents que la nungération.

Les travaux sur la détermnation de la chlorophylle dans les eaux sont
trés nonbreux. Cependant peu de publications font part de la signification de
cette mesure qui ne correspond pas exactement a la quantité de biomasse nais
varie selon certaines conditions.

La chlorophylle "a" est le pigment le plus représentatif pour |e phyto-
plancton ; cependant, les autres chlorophylles et l|es phaeopignents interfe-
rent souvent dans sa mesure introduisant des erreurs dans le résultat, C est
la raison pour |aquelle on essaie de |es déterminer pour avoir un résultat
de chlorophylle "a" précis, ce qui réduira en partie les variabilités du rap-
port carbone sur chlorophylle "a", caractéristique de la biomasse.
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CHAPITRE 2 | FACTEURS LIMITANT~ DU PHYTOPLANCTON

Les mlieux aquatiques sont le siege de (divers phénonenes physiques, chi-
mques et hiologiques d ol leur conplexité. Les organisnes vivants dans cet
environnement suivent la loi biologique de |a chaine alinentaire, dont |e pre-
mer millon ici est le phytoplancton. Constitué de cellules vivantes, |e phy-
toplancton est sensible a son environnement notamment & certains facteurs phy-
siques et chimques qui contrdlent sa croissance selon leur disponibilité.

1. FACTEURS PHYS I1IQUES
LI MI TANTS DU PHYTOPLANCTON

1.1. LA TEMPERATURE

L'idée que la tenpérature revét peu d'inportance pour la croissance du
phytopl ancton était treés répandue parm |es océanographes (HARRISON et PLATT,
1983 ; EPPLEY, 1972). Cependant, sans énoncer clairement |'inportance de son
influence de nonbreux auteurs ont signalé une certaine relation existant entre
la tenmpérature et la production du phytoplancton (LORENZEN, 1967 ; PLATT et
al., 1970 ; TONT, 1981 ; FALKOASKI, 1981).

EPPLEY (1972) en passant en revue beaucoup de travaux sur la relation
t enpérat ure-phytoplancton a nontré que la tenpérature peut limter la crois-
sance du phytoplancton (fig. 3 et 4).

FALKOWBKI  (1981) note |'influence de la tenpérature sur le nonbre d'assi-
mlation (taux d'assimlation du carbone photosynthétique par poids de chlo-
rophylle "a"), phénonene qu'il attribue a son effet sur |'action enzymatique
de la fixation du carbone ou sur le temps d'adaptation aux variations |um-
neuses.

Ses observations confirment |les travaux d'EPPLEY (1972).

HARRI SON et PLATT (1988) nettent en évidence un gradient |atidunal de |a
production primiire qui covarie partiellement avec la tenpérature dans |'arc-
tique. Ils concluents alors que la tenpérature est aussi inportante que |la
lumére ou les sels nutritifs dans la production prinaire.

1.2, LA LUMERE

L'influence de la lumeére sur la production primaire est une notion adni-
se et connue des océanographes et |immologistes depuis bien longtenps. Mis,
elle n'en deneure pas moins une préoccupation actuelle du fait de la mécon-
nai ssance de la nature des relations qui existent entre elles (BARBER et al.,
1971 ; FALKOWSKI, 1981 ; LEWS et SMTH, 1983 ; WELSCHMEYER et LORENZEN, 1984).

Cependant il est connu que de la relation |umére-phytoplancton vient de
celle enpirique, existant entre |a photosynthése et |'irradiati on (STEEMAN-

Nl ELSEN etifrM HANSEN, 1959 ; RYTHER et MENZEL, 1959 ; STEEMAN- NI ELSEN et
PARK, 1964 ; BEARDALLL et MORRI'S, 1976 ; MARRA, 1978 ; FALKOWSKI, 1980 ; CHAN,
1980).
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Par la mise en évidence de la relation de proportionalité entre les
variations diurnes de la lumiére et la périodicité journaliére du rapport
carbone sur chlorophylle ou du nombre d'assimilation, FALKOWSKI (1975)
montré la limitation de la production du phytoplancton par l'intensité lumi-
neuse.

Ses travaux dans le “New York Bight” (FALKOWSKI, 198 1) révelent que le
nombre d'assimilation est maximal 3 40 7 de lumiére (fig. 5a) et diminue ou
se stabilise au-dela, quelle que soit la profondeur a laquelle I'échantillon
a eté prélevé. Ce résultat met en évidence deux propriétés importantes de la
relation lumiere-assimilation du carbone dans une eau mélangée :

= le comportement d'un échantillon soumis a la lumiére est indépendant
de son origine ;

- une tres grande intensit& lumineuse n’est pas bénéfique a la croissan-
ce du phytoplancton.

Cette derniére remarque a été appuyée par les travaux de LEWIS et SMITH
(1983) qui montrent que la relation lumiere-photosynthése n’est pas linéaire
et que la photosynthése n'augmente plus au-dela d'une certaine irradiance.

Par contre dans les eaux stratifiées, les échantillons provenant des
zones de faible luminosité sont caractérisés par une faible assimilation du
carbone et une inhibition par les fortes intensités lumineuses tandis que les
échantillons de surface ont des caractéristiques opposées (fig. 5b).

La photoadaptabilité du phytoplancton est directement liée aux taux de
melange des eaux (LEWIS et&., 1984), dou. le comportement identique des
organismes phytoplanctoniques dans I'ensemble de la couche deau mélangée.
Malgré un bon comportement a des intensités lumineuses supérieures, ces orga-
nismes ont le méme maximum d'assimilation du carbone que ceux des zones mal
éclairées dans les eaux stratifiées lequel est plus faible (PLATT et JASSBY,
1976). La plupart des travaux sur le rbole de la lumiere comme facteur limitant
de la croissance du phytoplancton mettent, en cause la forte illumination
(BANNISTER, 1974 ; PLATT et JASSBY, 1976 ; FALKOWSKI, 1981), la faible lumi-
nosité n'étant presque jamais l'objet d'un tel phénomene.

Les travaux de SOURNIA (1981) mettent en évidence I'existence de certai-
nes espéces de phytoplancton qui se développent a I'ombre, ce qui explique
probablement qu'il n'y ait presque pas de limitation aux faibles luminosités.

Cependant, POST et al. (1984) signalent que la cinétigue de photoadap—
tation du phytoplancton est fonction de I'espéce présente, donc la résistance
a de tres fortes ou de trés faibles luminosités dépendrait aussi de l'espéce.
La lumiere peut agir également par voies indirectes pour limiter le phytoplanc-
ton. HIPKIN et al. (1983) ont constaté que dans certaines conditions, le ni-
trate devient limitant sous 1 ‘influence de la lumiére.

1. 3. TURBULENCE DE L'EAU

Dans les lacs et les océans, les populations phytoplanctoniques sont
soumises a divers mouvements dds aux déplacements verticaux ou horizontaux
de la colonne d'eau, induits par la turbulence du fluide.

Cette situation conditionne la structure hydrologique du milieu abou-
tissant a une stratification ou un mélange des couches d'eau.

Les mouvements de l'eau limitent la croissance du phytoplancton en agis-
sant sur la distribution de la lumiere ou/et des nutriments (PERRY et_al.,
1983 ; FALKOWSKI, 1983 ; VENRICK, 1984 ; L:EWIS et al., 1984 ; POST et al.,
1984 ; ABOTT et al., 1984).

Les travaux sur les relations entre la photoadaptabilité du ph}/toplanc-
ton et le mélange vertical (FALKOWSKI, 1983), ont mis en évidence 1'impor-
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tance du rdéle que joue ce phénonene dans la régulation de la production pri-
mire. Ce rdle se traduit surtout par |'effet produit par |es nouvenents ver-
ticaux sur la répartition de |‘intensité lumneuse le long de la couche d'eau
et le conportenent du phytoplancton vis-a-vis de ces variations induites.

Cette théorie est confirmée par les travaux de LEWS et al. (1984) qui
donnent un nodel e définissant la relation photoadaptabilité du phytoplancton
et mélange vertical, laquelle traduit |'inportance des nouvenments verticaux.

Ce nodéle définit le cefficient de la diffusion verticale de |a turbu-
lence

Kv =12 (1 - e-ksl)

a partir du taux de photoadaptabilité de la profondeur de la couche hono-
géne 1 et du taux d'atténuation de 1'irradiance S.

FALKOASKI  (1983) a égalenent nontré qu'a petite échelle, on peut com

prendre |e phénonmene de turbulence & partir des caractéristiques physiologi-
ques du phytoplancton. Ainsi |'état physiol ogique agirait aussi sur |a photo-
adaptabilité selon la relation définie par le nodele de LEWS et al. (1984).
Il est & noter que cette conclusion nmet en évidence une insuffisance du no-
dele de LEWS et al.(1984) qui se focalise sur la seule distribution des pro-
priéteés photoadaptatives et néglige les variations des paranetres qui condi-
tionnent la production primaire, comme 1'état physiol ogi que des cellul es.

La structure hydrologique, principalement |e phénonene de neélange, dini-
nue le taux d'adaptation du phytoplancton aux fortes intensités |um neuses
en | e faisant passer de facon cyclique de |'onbre a la |uniere (POST et al.
1984). Cette interprétation de la dininution de la photoadaptabilité du phy-
toplancton est en accord avec les- résultats de FALKOASKI (1981) qui montrent
que les organismes de la couche nélangée ont des nonbres d'assimlation infeé-
rieurs 3 ceux des couches superficielles dans les eaux stratifiées. Qutre la
limtation par la lumere, |e phytoplancton desccuwhes mel angées peut étre
perturbé dans sa croissance par la déficience en nutrinents (PERRY et al.,
1984), ces derniers étant peu concentrés dans cette zone (VENRICK, 1984).

Les travaux de ABBOT et al.(1984) ont nontré que ces deux théories de la
limtation du phytoplancton par la structure hydrologique sont valables. Ils
en conclurent que e maxi mum profond de chlorophylle est regul é par la lunmiére
et les flux de nitrate dépendants des nouvements de |'eau, |esquels nouve-
nments agissent sur leur disponibilité.

2. FACTEURS CHI MI QUES
LI MI TANTS DU PHYTOPLANCTON

Certains conposes chimques, naturels du milieu aquatique peuvent |i-
mter les populations phytoplanctoniques par |eur concentration.

Tous les auteurs qui se sont penchés sur |'étude des facteurs chiniques
des eaux naturelles, ont défini un certain nonbre d'élénents qui sont déter-
mnants pour |e phytoplancton. THOMAS (1966) affirme que parm les nutrinments
des plantes, le phosphore, |'azote et probablement la silice, les métaux et
les vitamines 3 1'état de trace sont |les plus inportants pour |a production
du phytoplancton marin.

Dans les lacs arctiques de |'Alaska, |es facteurs chimques linmtants du
phytopl ancton ont été définis comme étant : la nitrate, le magnésium et dans
une noi ndre nesure | e phosphate (GOLDMAN, 1960, 1972).
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KALFF (1971) a défini |les mémes fgcteurs [imtants que GOLDMAN (1960,
1972) ainsi que certains éléments a 1 'E&tat de trace et les facteurs de
croissance comme la vitamne BI12.

2.1. LE PHOSPHORE

THOVAS (1966) estime que le phosphore est étudié dans toutes les canpa-
gnes océanographiques pour la facilité de dosage de sa forme inorganique mais
aussi pour Servir comme index de la disponibilité des éléments nutritifs des
masses d' eau.

A certaines concentrations |e phosphore limte |a croissance du phyto-
plancton : 1la diatomée Asterionella japonica est limtée a 0,25 uatg/l de
phosphore (GOLDBERG et al., 1951) ; la dinoflagellée Gymnodium simplex ne
croit plus a 0,05 uatg/1l de phosphore (M COY, 1983).

Ainsi, on observe que la concentration limte de la production du phy~-
toplancton varie selon |'espéce en présence, chaque population ayant ses
besoi ns propres.

De ce fait, il serait utopique de vouloir généraliser la concentration
limte d un facteur chimque (M ALLISTER et al., 1960). La limtation de la
production du phytoplancton par le nhosphore a été dénontrée dans de nonbreux
lacs (M COY, 1983 ; CHOWFRASER et DUTHE, 1983 ; STOCKNER et SHORTREED,
1985). Ces auteurs ont abordé e probl éne avec différentes nmethodes :

- CHOW FRASER et DUTHIE (1983) ont utilisé |'absorption du 32Phosphore
qui meux que |e phosphore ambiant a permis la mse en évidence de |a période
de limtation. En effet, par |'absorption du 32Phosph0re on arrive a denontrer
que la limtation par le phosphore s'effectue pendant |a majeure pa-rtie de
|"été, alors qu avec les analyses du phosphore total et du phosphore réactif
soluble, on n'arrive qu'a détermner des periodes probables de linmtation
vers la fin de ["été. Cette différence vient du fait que la détermnation de
|a demande en phosphore par |'assimlation du phosphore 32 augmente la sensi-
bilité alors qu' il est plutdét difficile dinterpréter les résultats obtenus
a partir des analyses du phosphore surtout quand il y a une grande concentra-
tion dans le mlieu come c'est le cas en m-juillet.

- M COY(1983) ainsi que STOCKNER et GIORTREED(1985) ont utilise les bio
essais d'abord sur cultures d'algues pures, ensuite dans les lacs pour déter-
mner la lintation par le phosphore. L'avantage de |eur néthode est qu'elle
donne des résultats in situ. Leurs travaux ont démontré que |e phosphore
conditionne la production primaire dans ces lacs : son addition pernet d'aug-
nenter la croissance du phytoplancton. [Ils ont égal ement nontré que 1'acces-
sibilité de |'azote détermne cette augmentation (fig. 6).

RILEY et PREPAS (1985) indiquent que le phosphore est généralement lim-
tant dans les lacs tenpérés.

La limtation par |e phosphore augmente le rapport azote sur phosphore
qui devient supérieur a 10/1 valeur maximale en eau naturelle (MYERS et IVER-
SON, 1981). Cette augnentation du rapport correspond & une inhibition de
|"assimlation du nitrate par |e phosphate (TERRY, 1982).

STOCKNER et SHORTREED (1985) ont observé un rapport carbone sur azote
sur phosphore (C/N/P) de 152/20/1 dans les lacs, ce qui indique une grande
deficience en phosphore. BIENFANG et HARRISSON (1984) ont nontré que la linmi-
tation par |e phosphore entraine une augnentation du taux de sédinentation
dans les eaux tenpérées surtout pour |es diatomées centriques ; dans les eaux
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tropicales, |"augmentation du taux de sédinmentation est noindre. Une telle
situation provoque une dimnution de la population phytoplanctonique de la
masse d' eau. Ces résultats concordent avec ceux de PARSLOW et al.(1984) qui
ont observé |a cessation de la division cellulaire aprés 48 heures de manque
en phosphore dans le Nord-Est Pacifique. Dans |es eaux oligotrophes, le
phosphat e est rapidement recycl & (PARSLOW et al., 1984). Dans |es eaux

mel angées des lacs, |e phosphore total recyclé@ augmente | @ concentration en
phosphore dans le milieu et évite la limtation par ce dernier (RILEY et
PREPAS, 1985).

2.2. L'AZOTE

Dans les eaux naturelles, on retrouve |'azote sous quatre fornes
|"urée, le nitrite, le nitrate et [|"amoniac.

Le phytoplancton utilise outre |'azote gazeux [al gues bl eue-vertes), ces
quatre sources azotees selon |leur disponibilitéetlafacilitédeleurassi-
m | ation.

L'assimlation des nutriments azotés a fait 1'objet de nonbreux travaux
(FALKOWSKI et STONE, 1975 ; SLAWYK et al., 1978 ; TERRY, 1982 ; PARSLOW et
al., 1984 ; HARRISON et al., 1983 ; CARPENTER et DUNHAM 1985). Certains
d"entre eux ont nontré que |'amoniac est absorbé préférentiellement parle
phytopl ancton (HARRISON et al., 1983 ; CARPENTER et DUNHAM 1985).

L' urée est une source azotée de renplacenent qu'utilise | e phytoplancton
dans les eaux profondes, sombres ou |'activité de la nitrate réductase est
réduite.

Le nitrite est présent dans |'eau en faible quantité (THOMAS, 1966). De
ce fait, il représente une source azotée mineure. Des maxinmas de nitrites ont
ét é observés dans |es couches subsurface. Ainsi, en dehors de |'anmoniac, Le
nitrate est la source azotée la plus utilisée par |e phytoplancton. En outre,
c'est la source azotée la plus représentative (78 7 de Iazote annuel | ement
di sponi bl e d" aprés CARPENTER et DUNHAM 1985).

De ce fait, le nitrate joue wun rble de premer ordre dans |a production
primaire et peut méme limter |a croissance du phytopl ancton dans certaines
conditions. Cette limtation s'effectue par blocagede |a production primaire.
L'assimlation du nitrate par |e phytoplancton présente certaines difficultés :
il a été dénontré qu'il existe une certaine conpétition entre |'assimlation
du nitrate et la fixation du carbone particulaire pour |'utilisation de 1'ATP
comre source d'énergie (FALKOWSKI, 1975 ; SLAWK et al., 1978).

TERRY (1982) a mis en évidence une interinhibition entre le nitrate et
| e phosphate dans |eur cinétique d assinmilation. De méne, CARPENTER et DUNHAM
(1985) ont nontré qu'il y a une inhibition de |'assimlation du nitrate par
| " anmoni ac.

Ainsi, outre sa disponibilité quantitative dans le mlieu, le nitrate
peut devenir limtant du fait d une inhibition de son assimlation.

La linmtation par le nitrate est un phénomene courant (BERLAND et al.,
1980) que de nonbreux auteurs ont essayé de démontrer. Certains ont utilisé
des t ests bi ol ogi ques qui consistent a évaluer la croissance des al gues dans
des eaux enrichies en conparai son avec celle des ménes algues dans |eur mi-
lieu initial (MAESTRINI et KOSSUT, 1981 ; M COY, 1983 ; WURSTBAUGH et HORNE
1983.; STOCKNER et SHORTREED, 1985). Cette néthode pernmet de déterminer |a
limtation par |'élénent en élimnant |les autres dont |es concentrations ne
peuvent étre linmtantes. D autres utilisent des néthodes descriptives avec

des nodel es mat hématiques permettant de déterminer la linitation (HARRI SON et
DAVI S, 1977 ; PARSLOW et al., 1984). Ces nethodes descriptives utilisent |es
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variations tenporelles des élénents et de la biomasse et les taux d'assimla-
tion pour determiner |"élément linitant.

BERLAND et aL(1980) ont passé en revue de nombreux travaux qui ont démontré quele
nitrate esf” le premer élénent linitant de la production prinmaire surtout en
ner et dans les eaux océaniques.

M COY (1983) ainsi que STOCKNER et SHORTREED (1985) ont dénontré la |i-
mtation du phytoplancton par le nitrate dans les lacs de |"'Alaska et en Co-
lombie britanique (fig. 6 et 7).

WURTSBAUGH et HORNE (1983) ont nontré la limtation des al gues bleu-ver-
tes par le nitrate dont la présence enpéche la fixation de |'azote atnosphé-
rique, ce qui blogue ainsi la principale source azotée pour Ces Organi Smes.

MAESTRINI et KOSSUT (1981) ont dérnontré la limtation de |a production
primaire par le nitrate en Mditerranée en utilisant des sacs & dyalise et les
bi oessais. PARSLOW et al. (1984) ont diinontré la méme chose avec la diatonge
Thalassiosira pseudonana provenant du Pacifique.

De ménme HARRISON et DAVIS (1977) ont observé le néne phénonene & partir
des taux d'assimilation du nitrate par les organismes phytoplanctoniques. Les
travaux de Bl ENFANG et HARRI SON (1984) ainsi que ceux de HYPKIN et al. (1983)
sur les effets de la limitation par les nitrates respectivement sur Tes taux
de sédimentation du phytoplancton et sur |"activité de la nitrate réductase
confirment |'existence de ce phénonene.

2.3. LA SILICE

Le silicium n"est pas un conposant de la matiere vivante mais un consti-
tuant essentiel des squelettes de divers organismes nmarins dont une partie du
phyt opl ancton notament les diatomées dont il forme |les frustules (IVANOFF,
1972).

La silice est contenue en faibles quantités dans |es eaux oceaniques nor-
mal es (SCHINK et GUINASSO, 1975) ; ceci, combiné 3 leur faible solubilite,
fait que cet elément est parfois limtatif de la croissance du phytoplancton.
Ce dernier critere semble la principale cause de déficience et le nonbre de
travaux qui y ont été consacrés est edifiant quant a |'inportance de son rdle.
La solubilité de la silice contenue dans les frustules des diatonmées varie
selon |'espece, |'age de |'organisme et la concentration des sels de sodium
cal cium et magnésium présents (KAMATANI, 1971), Mc CORM CK et TARAPCHAK (1984)
attribuent aux facteurs physiques de transport des nmasses d'eau | e réle prin-
cipal dans la variabilité de |a régénération des nutrinents notament de celle
des silicates.De méme SCHI NK et GUINASSO(1975)jugent la structure hydrologi-
que, comme responsable de |a distribution des silicates le |ong des couches
d' eau.

Ainsi , pour plusieurs raisons, la concentration en silicium dissout peut
devenir trop faible en mer et ainsi bloquer Ia croissance du phytoplancton,
notamment celle des di atomées (KATAMANI et TAKANO, 1984). Le phénoméne de |i-
mtation de la croissance des diatonées par le siliciumdissout a écé dénontré
par de nonbreux auteurs et a différents endroits : THOMAS et DCODSON (1975)
| "ont prouvé dans |e Nord-Est de |'océan Pacifique en utilisant |a méthode de
perturbation et la conparaison des vitesses d'assimlation du silicium dissout
dans les cultures de diatomées.

PARSLOW et al., (1984) ont egalenent démontré ce phénonene au méme endroit
aprés enrichissenent des nilieux de culture et conparaison des taux d'assimi-
lation en cas de manque et apres enrichissenent.

HARRI SON et DAVIS (1977) ont utilisé la nméme néthode dans |'upwelling du
Nor d- Quest africain.
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KAMATANI et TAKANO (1984) ont observé une limtation des diatomées par
les silicates dans la bhaie de TOKYO en étudiant le recyclage et la distribu-
tion de cet élément dans cette zone a differentes périodes de |'année. De
nméne, BAKKER et DEVRIES (1984) ont mis en évidence la limtation des diato-
mees par les silicates dans le lac Gevelingen en etudiant la disponibilité
de cet élénment selon différentes structures hydrol ogiques.

Sel on VERNER (1977), la limtation des diatomtes par la silice s'expli-
que par la cessation de la division cellulaire, les frustules ne pouvant
étre conpl ét ées.

Les travaux de BIENFANG et HARRISON (1984) font état d' une stabilisation
du nonbre de cellules en cas de manque en silicates et appuient ainsi la théo-
rie de WERNER (1977). De plus, ils ont constaté une forte augmentation du
taux de sédinentation des diatomées, ce qui contribue a aggraver |'effet
sur la croissance en dinmnuant encore la concentrationen diatonees de la cou-
che d'eau considérée.

2.4. LES ELEMENTS EN ETAT DE TRACE

Les mlieux marins contiennent différents netaux & des concentrations
variant entre 1 ng par kilogramme et 10-10 ng par kilograme d'eau (I VANCFF,
1972). Mais mal gré leur faible concentration dans |'eau naturelle, ces mé-
taux jouent un role inportant dans la production primaire et certains d entre
eux arrivent méne a limter la croissance-du phytoplancton. En outre, les
eaux naturelles contiennent des conplexants organiques qui senblent jouer
un ro6le inportant dans la disponibilité et la toxicité de ces métaux (BARBER
et al.,, 1971 ; BARBER 1973). BARBER et RYTHER (1969) ont ms en évidence
| "inportance des conplexants organiques en nmontrant qu'ils linitent la crois-
sance du phytoplancton dans |es eaux nouvellenment upwellées du Nord--Est de
| "océan Pacifique. En utilisant |a technique des enrichissements, BARBER et
al., (1971) ont nontré que les métaux sont responsables de la réduction de la
croissance du phytopl ancton dans |'upwelling cotier du Pérou (fig. 8). Leurs
résultats ont nmontré égal ement que |'addition du charbon de bois pour élim ner
| es sol ut és organi ques ne dinminue pas |a production, ce qui indique que |es
conpl exants ne sont pas limtants dans ce cas.

Les travaux de BARBER (1973) ont éclairci certains points liés a la linm-
tation du phytoplancton par |es conpl exants organiques. Ils ont nontré que
si |'ajout de mbtaux sans conplexant augmente la croissance, c'est parce que
| e phytopl ancton substitue | es nétaux presents par ceux ajoutds qui sont plus
di sponibles du fait que | es métaux nouvel | enent di ssous sont plus disponibles
que ceux d'une vieille solution. Ceci explique |"augnentation de la croissance
du phytopl ancton en cas d' addition de complexant EDTA* car ce dernier augmen-
te la disponibilité des métaux (fig. 9).

Dans le lac Cear de Californie, WJRSTBAUGH et HORNE (1983) ont nis en
évidence le blocage de la fixation de |'azote atnmosphérique par |es algues
bl eu-vertes di a un manque de fer.Ils ont utilisé |es bioessais et |a néthode
par enrichissements pour nontrer |'effet limtant du fer qui agit par aggra-
vation de |'effet de |'azote et dimnue ainsi la croissance du phytoplancton.

Qutre la limtation par absence de certains netaux, l|e phytoplancton peut
égal enent étre bl oqué dans sa croi ssance par un effet toxique des métaux.

*EDTA :
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EIDE et al., (1979) ont nontré que les netaux lourds sont toxiques pour
| e phytoplancton, réduisant |a production pour les organismes les plus tolé-
Ces résultats sont en accord avec ceux de

rants et tuant les plus sensibles.
MARSHALL et al., (1983) qui ont nontré que le zinc est tres toxique pour le
phytoplancton et qu' une faible concentration en zinc réduit significativenent

la production primaire (fig. 10).



CONCLUSI ON GENERALE

Comme premier maillon de |a chaine alinentaire des milieux aquatiques,
| e phytopl ancton constitue |la base de tout 1'&cosystéme.

En production prinaire, |e phytoplancton est |'unique constituant. Au
niveau du zooplancton, son rdle d' alinent explique son inportance, d'ol
égal enent son intérét pour |es poissons.

De ce fait, apparait |'inportance du développement phytopl anctoni que
pour la conpréhension de |'ensenble des mécanisnes de production qui ont
lieu en ner.

La revue bibliographique sur les facteurs estimatifs de la biomasse
phytoplanctonique a perm s de désigner |a chlorophylle comme neilleur esti-
mateur de cette biomasse

- d'une part par la facilité et la rapidité de son dosage par rapport
aux autres estimteurs

- d' autre part, grace au nonbre de renseignenents qu'elle peut fournir,
seule ou conbinée avec d' autres estimateurs sur la quantité et |'état physio-
| ogi que du phytoplancton.

De plus, conparée aux autres estimateurs, comme 1'ATP ou les matieéres
particulaires, la chlorophylle est plus spécifique du phytopl ancton, |es
autres étant des conposants de la plupart des organi smes vivaats végétaux ou
ani maux

Cependant, les rapports entre estimteurs sont trés intéressants, d' ou
['"utilisation des matieres particulaires en dehors de la chlorophylle.

Organi sme autotrophe, | e phytoplancton utilise |es &léments naturels de
|"eau et la luniére pour synthétiser ce dont il a besoin. De ce fait, i
épuise les éléments nutritifs de |'eau par laquelle il est approvisionné en
partie par |es phénonenes d'enrichissenent et pour le reste par la réminéra-
lisation des nmtiéres organiques.

En général, la limtation du phytoplancton résulte de |'action conbi née
de deux ou plusieurs facteurs physico-chimques qui |'obligent a trouver un
endroit optimum pour sa croissance (voir fig. 2).

Cependant, des phénonenes bi ol ogi ques comme | e broutage ou | a sédi nmen-
tation peuvent égalenent intervenir dans ce processus.

Ainsi, |a connaissance des facteurs limitants d' une bi omasse phytoplanc-
toni que devraient permettre de prévoir |le gradient spatic-temporel des popu-
| ations présentes

Le travail effectué dans ce ménoire nous pernmet donc d'avoir une neil-
leure approche pour le progranme "mécanismes de production dans les eaux sé-
négalaises', en nous orientant

- d'"une part sur |es élénents physico-chimques limitants de |a produc-
tion primaire que nous devons étudier notanmment les sels nutritifs mjeurs
(nitrate, phosphate, silicate),

-d"autre part sur les méthodes a utiliser pour la détermnation de cette
bi omasse.
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