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IV - BIOMASSE ET PRODUCTION, 1965-1969 
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AVANT-PROPOS 

En Méditerranée nord-occidentale, les analyses régulières de la 
biomasse et de la production ont commencé depuis une dizaine d'années, 
comme l'indique le calendrier suivant : 
1959. Estimation de la production primaire, par la méthode du 14C, 

dans les parages de Monaco (BROUARDEL et RINCK). 

1961. Densité des phytoplanctontes et des pigments dans le golfe de 
Marseille (M. TRAVERS). 

1963. Variations quantitatives des communautés phytoplanctoniques 
et des pigments en Mer Ligure, entre Monaco et Calvi (GOSTAN 
et NIVAL, LÉGER). 

1964. Biomasse pigmentaire dans la région de Villefranche-sur-Mer 
(NIVAL). 
Pigments et production primaire en Mer Ligure, à la bouée-
laboratoire (LÉGER, MINAS). 
Production primaire dans le golfe de Marseille (MINAS). 

1967. Production primaire, pigments, communautés phytoplanctoniques, 
au large de Barcelone (équipe de MARGALEF). 

Dans le présent travail, j'ai tenté d'aborder l'écologie du phyto-
plancton en m'intéressant de la même façon à la structure des 
communautés et à la fonction de production de l'écosystème. Dans 
le but de déterminer un nombre maximum de paramètres, j'ai 
utilisé les méthodes océanographiques modernes dont la mise au 
point et la standardisation sont le plus avancées, méthodes dont les 
particularités vont être rappelées. 
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MÉTHODES 

Pénétration de la lumière 

Les mesures photo-électriques ont été faites avec un photomètre 
à cellule au sélénium Weston, modèle 856 ayant un maximum de sensi-
bilité vers 550 nm (cette sensibilité est encore de 75 % à 450 et à 
630 nm). 

Trois filtres Schott et Gen ont été généralement employés : un filtre 
bleu Bg 7 dont la transmission maximale se réalise aux longueurs 
d'ondes voisines de 475 nm, un filtre vert Bg 18 (maximum à 500 nm) 
et un fdtre rouge Rg 630 qui laisse passer les rayonnements de longueur 
d'onde supérieure à 750 nm. Ces filtres sont les mêmes que ceux utilisés 
en 1959-60, à Monaco, par BROUARDEL et RINCK (1963) *. 

Production organique primaire 

Méthode au 14C appliquée dans les recherches marines par STEEMANN-
NIELSEN et JENSEN (1957). 

Toutes les expériences ont été faites in situ; après addition de 
carbonate de sodium radioactif, les échantillons sont réimmergés à 
leur profondeur d'origine : 0, 5, 10, 20, 30 et 50 m. L'activité ajoutée 
varie entre 4 et 20 iiC, toutes les expériences durant du midi au coucher 
du soleil. 

La fourniture des ampoules, des fdtres (Membranfilter, porosité G2, 
soit 0,6 |i), des appareils de filtration ainsi que le comptage de l'activité 
des filtres et des ampoules ont été assurés par l'Agence internationale 
pour la mesure de la production primaire marine de Charlottenlund, 
Danemark *. 

Les résultats communiqués par l'Agence sont : 
1) corrigés de l'absorption différentielle 12C -14C, 
2) corrigés de la perte en 14C due à la respiration, 
3) calculés en utilisant, pour la mesure de l'activité des ampoules, 

la méthode biologique (STEEMANN-NIELSEN, 1965) qui consiste 
à faire photosynthétiser une culture de l'Algue Chlorella en 
présence de la solution à titrer. 

La quantité de C02 dans l'eau de mer n'a pas été mesurée; elle a 
été prise-égale à 100 mg-1-1. On sait que cette teneur varie très peu dans 
les eaux de salinité normale. Il faut admettre que, dans le cas de 
dilutions, l'utilisation de cette valeur conduit à une légère sous-
estimation de la fixation de carbone. 

* Je remercie très vivement Monsieur le Professeur RINCK qui s'est chargé 
d'effectuer l'étalonnage de mes cellules. 

* Je tiens à remercier ici Monsieur le Professeur STEEMAN-NIELSEN et le 
NATO pour leurs aides scientifique et financière. 
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Pigments chlorophylliens 

La méthode d'estimation des chlorophylles qui a été utilisée ici 
est proche de celle recommandée par l'UNESCO (1968). Les équations 
de calcul des chlorophylles a, b, c sont celles indiquées dans cet ouvrage. 
Les particularités techniques sont les suivantes : 

1) flltration de 5 à 10 litres sur membrane en fibre de verre 
Whatman GF/C, sans carbonate de magnésium. 

2) broyage des fdtres en présence d'acétone à 90 %, à froid. 
Extraction prolongée pendant deux heures. 

3) centrifugation des extraits pendant 15 minutes à 4 000 tours 
par minute. 

4) lecture des densités optiques à 750 (turbidité), 663, 645, 630 et 
430 nm, sur cuves de 10 mm de trajet optique, au spectrophotomètre 
Beckman, modèle DU. 

Si l'extraction immédiate est impossible, les filtres sont conservés 
à 0 °C, sur gel de silice, ce qui modifie très peu les résultats (HUMPHREY, 

1960). 
Les filtres en fibre de verre Whatman GF/C permettent une flltration 

très rapide. Quelques comparaisons nous ont permis de constater qu'ils 
retenaient aussi un peu mieux le seston que les Millipores AA souvent 
employés ailleurs. Pour les chlorophylles a et b, le gain moyen est proche 
de 20 %, alors que les valeurs sont identiques pour la chlorophylle c. 
Quant à l'indice D.O 430/D.O 663, il est plus bas de 20 % avec les filtres 
Whatman. 

Populations phytoplanctoniques 

Méthode de sédimentation d'Utermôhl. Le fixateur utilisé est une 
Solution de lugol. Le processus déaitllé de l'utilisation de cette méthode 
est décrit dans un travail précédent (JACQUES, 1967). 

CHAPITRE I 

DISTRIBUTION VERTICALE ET VARIATIONS SAISONNIÈRES 

DE LA BIOMASSE ET DE LA PRODUCTION 

I. — DISTRIBUTION VERTICALE 

1. Pénétration de la lumière 

Dans les zones tempérées, la profondeur où l'intensité lumineuse 
est réduite à 1 % de sa valeur de surface, correspond approximativement 
au niveau d'équilibre entre les processus de photosynthèse et de respi-
ration. L'estimation de cette profondeur de compensation exigerait, en 
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fait, la connaissance des valeurs absolues d'énergie (quantummètre, ther-
mopile) et d'un indice physiologique qui caractériserait la communauté. 

Ce niveau d'équilibre peut cependant être calculé au moyen de 
mesures simples de transparence (disque de Secchi, photomètre) et 
comparé à sa détermination approchée par la mesure de la fixation 
du C02. 

Les fluctuations saisonnières de la transparence à Banyuls 
peuvent être suivies grâce aux observations du disque de Secchi, 
mesures qui conduisent à une estimation du coefficient d'atté-
nuation k tel que : 

1=1 pkp 

k = 1,7-D-1, où D est la profondeur, en mètres, de disparition 
du disque. 

TABLEAU 1 

Moyenne mensuelle du coefficient d'atténuation au point B (1965-1969) 
calculé d'après les indications du disque de Secchi. 

I II ni IV V VI VII VIII IX X XI XII 

0,16 0,28 0,25 0,19 0,17 0,13 0,08 0,08 0,08 0,19 0,17 0,18 

Minimale en février, la transparence augmente jusqu'en juillet; 
elle reste élevée en août-septembre, ce qui avait déjà été constaté 
par LANDAIS (1955) qui classait « la transparence des eaux de cette 
région parmi les meilleures, tout au moins pour le mois de sep-
tembre ». En fait, les pluies automnales et le brassage vertical, 
enrichissent les eaux en seston, diminuant ainsi leur clarté. Le 
coefficient d'atténuation est voisin de 0,18 jusqu'en février où il 
augmente encore (0,25 : apports rhodaniens, turbulence). 

Il est difficile de distinguer les rôles relatifs de la densité du 
microplancton et des particules détritiques sur la turbidité des 
eaux. La turbulence verticale et les apports terrigènes, s'ils enri-
chissent les couches superficielles en matériel détritique, favorisent 
également la multiplication du phytoplancton dont le cycle saison-
nier est, dans ses grandes lignes, inverse de celui de la transparence. 
Cependant, les observations des échantillons d'eau sédimentée indi-
quent, qu'en dehors de la floraison printanière de Sceletonema 
costatum, les éléments détritiques représentent généralement plus 
de 80 % du matériel particulaire. 

L'intensité relative à différents niveaux (fig. 1) est semblable 
pour les fractions « bleue » et « verte » du spectre, ce qui souligne 
encore le caractère néritique de cette zone. Le niveau 1 % dépasse 
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très rarement la profondeur de 50 m (fig. 2); il remonte jusqu'à 
15 m au moment des dilutions côtières; les propriétés optiques 
deviennent alors hétérogènes et les indications du disque de Secchi 
conduisent à une sous-estimation du niveau 1 % par rapport aux 
mesures photométriques (tableau 2). En décembre 1968, par exem-
ple, le 1 % calculé d'après le disque se situe à 13 m. D'après 
l'écart photométrique 0-20 m, il est à 32 m et, d'après l'écart 
10-30 m il se situe à 92 m. 

TABLEAU 2 

Comparaison disque de Secchi - photomètre en 1968. Niveau du 1 %. 

 ' 
Salinité Date Secchi 

0-20 10-30 surface 

10- 7 66 82 84 37,45%,, 
23- 7 78 78 81 37,67 
6- 8 58 84 81 37,73 

19- 8 78 68 83 37,80 
2- 9 58 41 50 37,82 
7 -11 39 27 50 36 ,87 
20-11 14 22 26 37,47 
4-12 4 16 21 31 ,03 

17-12 13 32 92 35,89 

Pour mémoire, je rappellerai que la profondeur à laquelle la somme 
des intensités des radiations bleue et verte est égale à 1 % de celle de 
surface peut être calculée en appliquant la formule suivante (STEEMANN-

NIELSEN et JENSEN, 1957) : 

d(l%) =4(6-a).(log|Y) 
b b 

B et V étant les intensités choisies à deux niveaux a et b, ce qui permet 
de rapporter les valeurs d'éclairement à un niveau différent de la surface, 
en éliminant ainsi l'influence des facteurs défavorables aux mesures. 

Les eaux de Banyuls peuvent être classées parmi les moins 
transparentes de la Méditerranée occidentale avec le 1 % situé, en 
moyenne, vers 35 m. Elles sont bien moins transparentes que les 
eaux du large (70 m; MINAS, 1968) et que les eaux côtières proches 
de Monaco (60 m; BROUARDEL et RINCK, 1963); elles le sont moins 
également que celles du golfe de Marseille (40 m; TRAVERS, A., 
1961). Ces faits étaient prévisibles d'après les régimes hydro-
logiques. 

4 
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FIG. 2. — Profondeur de la zone euphotique (1 % de lumière de surface). 

* Salinité <37,70%„ 

O Salinité > 37,70 %, 

2. Production primaire * 

La figure 3 représente, dans l'ordre chronologique, en fonction de 
la profondeur, l'ensemble des courbes de production et de chlorophylle 
a, l'énergie lumineuse en surface, la transparence et le niveau de la 
thermocline en été. Les 39 expériences ont été faites au point côtier 
entre janvier 1967 et janvier 1969 par exposition in situ, de midi 
jusqu'au coucher du soleil, des échantillons prélevés à 0, 5, 10, 20, 
30 et 50 m. 

Pour simplifier, nous ramènerons l'ensemble de ces profils 
à six courbes types correspondant à des situations hydrologiques 
déterminées (tableau 3). Ces courbes sont rangées par ordre d'im-
portance décroissante de la production superficielle par rapport à 
la production totale. Plus que l'énergie disponible en surface et 
que la distribution des Algues, c'est la transparence de l'eau qui 
commande la répartition verticale des productions car sa plage de 
variation est très étendue. De 3 m en moyenne pour le type I, 
elle passe à 24 m pour le type VI. Dans certains cas, l'énergie 
lumineuse est insuffisante pour assurer un accroissement notable 
de la biomasse au-delà de quelques mètres de profondeur, ce qui 
ne se produit pas dans des régions voisines. 

* L'auteur tient à la disposition de toute personne intéressée les données 
numériques des caractéristiques physiques, chimiques et biologiques. 
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TABLEAU 3 
Principaux types de profils de production : conditions hydrologiques 

associées. 

PROFIL TYPE I Nc 

1035 50 75 100% 

DEFINITION DISQUE de! 

SECCHI 

ENERGIE en 

SURFACE 

PRODUCTION.M 

(mg C.jour" ) 

NOMBRE 

de CAS 

Maximum 0 m 

\très rapide 

Maximum 0 : 

V rapide 

Moyenne 

33 5 mg C 

Lors de fortes 

dilutions locales 

ou rhodaniennes: 

- février-mars 

- automne 

m Maximum 0-5 m 

\assez rapide 

Forte 

466 mg C 

Dilutions 

atténuées 

(avril-juin) 

Maximum 0-10 

\ lente 

Forte 

410 mg C 

Epoques diverses 

(printemps-été) 

production homogèn 

sur 30 m 

Deux maximums 

1 - 0 à 5 m 

Faible 

17 9 mg C 

Moyenne 

355 mg C 

. à octobre 

■ e très basst 

Eté 

2° maximum au 

niveau de la 

thermocline 

Une expérience sur deux a été effectuée à des périodes de basse 
salinité. Dans le cas de dilutions d'origine locale, d'apports rhoda-
niens d'hiver, les courbes de production présentent des valeurs 
très élevées en surface : de 30 à 70 mg C m_3 jr_1. La production 
diminue ensuite très rapidement, puis devient nulle vers 20 m 
(types I et II). La production par mètre carré est limitée. Quand 
l'énergie arrivant en surface est forte et la dilution moins marquée, 
le maximum est souvent à 5 m et la production, par mètre carré 
est alors maximale. 

Les courbes présentant le maximum sub-superficiel classique 
ne sont pas les plus fréquentes à Banyuls. Ce type de profil (IV) 
se rencontre principalement en été mais aussi en hiver quand les 
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FIG. 3. — Profils de production et de chlorophylle a, énergie en surface et 
transparence au point B en 1967 et 1968. 
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FlO. 3 (suite). - Profils de production et de chlorophylle a, énerg.e 
surface et transparence au point B en 1967 et 1968. 



FIG. 3 (suite). — Profils de production et de chlorophylle a, énergie en 
surface et transparence au point B en 1967 et 1968. 
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FIG. 3 (suite). — Profils de production et de chlorophylle a, énergie en 
surface et transparence au point B en 1967 et 1968. 

eaux du large, très transparentes, envahissent le plateau conti-
nental (janvier 1968); le maximum de production correspond alors 
aux conditions optimales de photosynthèse avec photo-inhibition 
en surface. Il est possible que cette limitation superficielle soit, en 
réalité, plus forte si on admet, avec STEEMANN-NIELSEN (1964), que 
la lumière ultra-violette, arrêtée en partie par les parois de verre 
des flacons d'expérience, provoque une baisse du taux d'assi-
milation. 

En été, quand la biomasse phytoplanctonique est faible et que 
l'énergie disponible à tous les niveaux augmente, le taux de 
production est assez constant dans les trente premiers mètres avec 
un léger maximum entre 0 et 10 m (type IV). La fixation de carbone 
diminue notablement au-delà de 30 m, mais on peut encore la 
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mesurer à 50 m ce qui n'est pas le cas avec les profils des types 
I à III. 

L'allure des profils de production de l'été 1968, avec un 
deuxième maximum vers 30 m est particulièrement intéressante; 
le niveau de ce deuxième maximum, vers 30 m, est voisin de la 
thermocline. Le 19 août, par exemple, la production la plus forte 
se situe vers 35 m alors que la thermocline est à 32 m. Ceci indique 
qu'il existe un gradient de production au niveau de la discontinuité 
thermique; sous ce deuxième maximum, le profil de production 
suit à nouveau la loi exponentielle de décroissance. La distribution 
de la chlorophylle a est rigoureusement parallèle à celle de l'assi-
milation du carbone jusqu'au niveau du maximum de production; 
la teneur en chlorophylle a demeure ensuite presque constante 
jusqu'au fond. 

Cette corrélation production élevée - thermocline en 1968 est 
peut-être indirecte. En effet, la thermocline sépare deux masses 
d'eau : en surface, l'eau rhodanienne aux réserves nutritives 
épuisées; vers le fond, une eau de salinité supérieure à 38,00 °/00 
dont les caractéristiques hydrobiologiques pourraient, éventuelle-
ment, favoriser la production. 

3. Chlorophylle a 

La distribution verticale moyenne de la chlorophylle a (fig. 4) 
est particulièrement homogène; les pourcentages, par rapport à 
la chlorophylle totale des cinq profondeurs, sont respectivement 
de 19,3 à 0 m, de 19,5 à 5 m, de 19,2 à 10 m, de 19,5 à 20 m et de 
22,5 à 50 m; cette légère augmentation provient uniquement de 
l'apport de matériel végétal benthique. Pour les Diatomées, nous 
pouvons citer les valeurs de 22, 26, 20, 17 et 15 % et, pour le 
nanoplancton, celles de 28, 23, 19, 16 et 14 % (et même 32, 26, 16, 
14 et 12 % pour le groupe des Cryptophycées). 

Cette différence entre la distribution des cellules chlorophyl-
liennes et la teneur en chlorophylle a du seston peut provenir : 

1) soit d'une hétérogénéité verticale dans la composition des 
populations, 

2) soit de la variation, avec la profondeur, de la richesse 
relative en chlorophylle des cellules de populations homogènes. 
C'est au niveau de l'optimum photosynthétique que le contenu en 
chlorophylle par cellule sera le plus élevé. 

3) soit de l'importance croissante des phéo-pigments vers 
le fond. 

Le nombre moyen de cellules de phytoplancton, qui forment 
un milligramme de chlorophylle a, est de 1680 (X 10s) à 0 m, de 
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1 9 6 6-6 7 

FIG. 4. — Distribution verticale moyenne de la biomasse chlorophyllienne 
aux différentes périodes du cycle annuel. Point côtier (en pourcentage de la 
biomasse totale des cinq profondeurs). 
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1565 à 5 m, de 1211 à 10 m, de 1080 à 20 m et de 843 à 50 m. 
Il y a donc bien une augmentation graduelle de la teneur en chloro-
phylle des cellules avec la profondeur. Comme il y a peu de change-
ments de la composition spécifique aux différents niveaux, cette 
diminution du rapport nombre de cellules /chlorophylle a provient 
d'une synthèse plus active aux niveaux subsuperficiels (c'est entre 
les profondeurs optiques 1 et 5 % que s'observe, d'après STEELE, 
1964, le maximum du contenu chlorophyllien des plantes) et de la 
dégradation des chlorophylles vers le fond. 

Si le gradient vertical est parfois très marqué (de 6 à 45 % 
de la surface au fond le 4 juillet 1966, de 33 à 8 % le 12 décembre), 
les moyennes, par période hydrobiologique, sont voisines. On peut 
seulement noter qu'en été la biomasse augmente avec la profondeur 
alors qu'en automne, les dilutions permettent une synthèse plus 
active des chlorophylles en surface. On ne peut pas parler de 
cycle saisonnier de la distribution verticale des pigments; tout au 
plus, peut-on indiquer que la probabilité de trouver des pigments 
plus abondants en profondeur augmente un peu en été alors qu'une 
richesse superficielle est plus fréquente en automne et en hiver. 

II. — VARIATIONS SAISONNIÈRES AU POINT CÔTIER (POINT B) 

1. Communautés phytoplanctoniques, chlorophylle a et production 
entre 1965 et 1969. 

L'étude du plancton végétal révèle généralement une variation 
cyclique nette de l'abondance avec des maximums plus ou moins 
bien définis et une répétition marquée dans la succession des 
espèces, sans que la nature de l'interdépendance de ces deux phéno-
mènes soit parfaitement définie. 

Comme l'analyse hydrologique l'a montré, les translations de 
masses d'eau sont assez fréquentes à Banyuls; leur effet surpasse 
probablement les conséquences de l'évolution propre des commu-
nautés. Cette particularité apparaît clairement sur les graphiques 
exprimant les variations quantitatives (fig. 5). En effet, d'une part, 
les lignes d'isodensité sont très rapprochées ce qui indique une 
faible stabilité dans le temps, d'autre part, elles sont le plus 
souvent verticales, ce qui traduit une translation de l'ensemble 
de la masse d'eau ou, du moins, un parallélisme d'évolution quelle 
que soit la profondeur. En été, cependant, on peut noter une 
évolution différente de la couche superficielle et des eaux du fond. 

Il convient de rappeler ici que les changements saisonniers de 
l'abondance du plancton sont de faible amplitude dans les mers tempé-
rées ou tropicales, ce que confirme l'ensemble des travaux méditer-
ranéens. Il est utile de résumer ici le cycle type des côtes levantines et 
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FIG. 5. — Variations saisonnières de quelques paramètres hydrobiologiques 
au point B en 1966. 
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Stabilité 0-20m 

Phyto 

1967 
FIG. 5 (suite). — Variations saisonnières de quelques paramètres hydro-

biologiques au point B en 1967. 
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Stabilité 0-20m 

vu 

1968 
FIG. 5 (suite). — Variations saisonnières de quelques paramètres hydro-

biologiques au point B en 1968. 
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catalanes, régions qui sont les mieux connues de tout le bassin médi-
terranéen (MARGALEF, 1969) : 

En automne, le mélange vertical permet la prolifération de Diato-
mées pennales, par enrichissement des couches superficielles en N et P; 
jusqu'en janvier, les mauvaises conditions d'éclairement et la turbu-
lence s'opposent à un accroissement de la biomasse. De la mi-février 
à la mi-mars, l'affleurement d'eaux profondes permet une floraison de 
Chaetoceros et de Cryptophycées. En avril-mai, les eaux du large 
transportent un plancton de caractère plus océanique, riche en Nitzschia, 
en Rhizosolenia et en Coccolithophoridés. Mis à part quelques brèves 
proliférations de Nitzschia delicatissima et de Chaetoceros compressus, 
les Dinoflagellés dominent en été dans les eaux stratifiées. Mélange 
vertical en automne, affleurement en février, arrivée d'eau du large en 
avril sont donc à l'origine des trois phases de richesse phytoplanctonique. 

Bien que des mécanismes similaires puissent agir à Banyuls, 
on peut penser, a priori, que les apports d'eau douce condition-
neront, dans une large mesure, les floraisons planctoniques. 

1965-1966 (numérations, chlorophylle a en surface) 

En mai 1965, les Diatomées (Chaetoceros socialis) abondent et le 
plancton est encore assez riche en juin avec une légère augmentation 
de nanoplancton lors d'une dilution. Jusqu'à la fin du mois de septembre, 
la densité du phytoplancton reste basse avec, cependant, quelques 
floraisons brèves dues à Nitzschia delicatissima. 

Entre le 21 et le 27 septembre, la masse d'eau salée est remplacée 
par une eau diluée, alors que, sous l'action des vents de SE, la 
stratification thermique s'annule. L'eutrophisation résultante des eaux 
superficielles entraîne un fort accroissement du phytoplancton (Chaeto-
ceros curvisetus, Cryptophycées). Le mélange vertical a certainement 
précédé l'arrivée des eaux peu salées mais ces deux faits concourent à 
un enrichissement en sels nutritifs. Les pluies continuelles maintiennent 
un approvisionnement régulier en substances terrigènes et la biomasse 
pigmentaire demeure à un niveau élevé : de 0,6 à 1,0 mg-m-3 jusqu'au 
20 novembre. 

Jusqu'au début du mois de janvier, le plancton est pauvre. La 
récupération du phosphore et de l'azote minéralisés à la surface du 
sédiment permet alors un accroissement modéré de la biomasse, qui 
peut se réaliser car le fond limite la zone de mélange. Cryptophycées 
et Diatomées abondent jusqu'à la fin du mois; la teneur en chlorophylle 
a est proche de 1 mg-m—3 pendant près de trois semaines. 

Les apports du Rhône, de l'Aude et de l'Hérault sont, en février, 
à l'origine d'une forte prolifération de Cryptophycées d'abord, de 
Sceletonema costatum ensuite (JACQUES, 1969); la biomasse chlorophyl-
lienne, alors voisine de 1 mg-m-8, diminue progressivement jusqu'à 
la fin du mois de mars. 

La quantité de phytoplancton s'élève à nouveau en avril, à la 
suite d'une baisse de salinité; ces conditions hydrologiques se main-
tiennent jusqu'à la fin du mois de juin. Le mauvais état des chroma-
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tophores des Algues et la diminution graduelle de la biomasse, indi-
quent l'épuisement progressif des réserves nutritives. 

1966- 1967 (numérations, chlorophylle a, P-P04) 
La pauvreté planctonique est bien marquée en juillet-août dans 

la couche de 0 à 20 m. On note quelques poussées de Nitzschia delica-
tissima sous la thermocline dans une eau de salinité supérieure à 
38 °/oo! la légère diminution de la salinité superficielle à la fin du 
mois d'août (37,50 °/00) suffit à provoquer un certain développement 
de nanoplancton et de Nitzschia delicatissima. 

Tout au début du mois d'octobre, la dilution superficielle et le 
brassage vertical sont synchrones; une population diverse de Diatomées 
dominée par Nitzschia delicatissima et Asterionella japonica se déve-
loppe : sa densité est supérieure à 20 000 c-1-1 et la teneur en chloro-
phylle a varie entre 0,2 et 0,3 mg-m-3 jusqu'à la fin décembre. 

Par évaporation, la salinité moyenne augmente lentement et dépasse 
38 °/on sur toute la colonne d'eau à la fin de l'année. La production 
reste faible. C'est l'arrivée des eaux diluées qui provoquera la multi-
plication explosive des Cryptophycées puis de Sceletonema costatum 
en février; les cellules de cette espèce, qui est particulièrement abon-
dante en 1967, présentent des chromatophores en mauvais état, ce 
qui peut expliquer que le taux de chlorophylle a n'atteigne pas les 
valeurs attendues. La production parvient à son maximum annuel : 
0,55 mg C-m-2-jr-1. 

Les apports côtiers assurent un renouvellement continuel des sels 
nutritifs (fig. 5) jusqu'au début du mois de mai. Ces apports favorisent 
la multiplication des Cryptophycées dont la densité dépasse 1 000 000 
c-l-i pendant tout le mois d'avril. La distribution de la chlorophylle 
suit strictement celle de ces organismes. La stabilisation thermique 
permet le développement modéré de Rhizosolenia delicatula. De février 
à juin, biomasse et production décroissent régulièrement. 

1967- 1968 (numérations, chlorophylle a, P-P04, production) 
La pauvreté estivale s'accentue en 1967 : dans les trente premiers 

mètres, les densités de Diatomées sont inférieures à 10 000 cl-1, 
celles du nanoplancton inférieures à 200 000; la teneur en chloro-
phylle a dépasse rarement 0,1 mg-m-3. Quelques proliférations de 
Nitzschia delicatissima se produisent en profondeur. Les courbes de 
production sont régulières; la limpidité des eaux permet encore une 
photosynthèse non négligeable à 20, 30 et 50 m. Les productions par 
mètre carré de surface dépassent 0,3 mg C-jr-1. 

Le mois de septembre est particulièrement pauvre. Les pluies 
automnales sont peu abondantes et les vents insuffisants pour rompre 
la thermocline. Fin octobre, à la suite d'une dilution atténuée, la teneur 
en chlorophylle a et la production (Nitzschia seriata et Cryptophycées) 
s'élèvent un peu : le 25 octobre, la production est de 0,36 mg C par 
unité de surface pour une journée. 

La multiplication des Cryptophycées fin novembre, à la suite d'une 
forte dilution, augmente la concentration en chlorophylle mais la 
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turbidité exceptionnelle (disque de Secchi visible à 1 m) arrête toute 
production au-delà de 10 m; la production journalière par mètre carré 
est minime : 0,04 mg C. 

Le plancton évolue peu jusque vers le 10 janvier (teneur en chloro-
phylle a proche de 0,4 mg-m-3). Petit à petit, la salinité s'élève jusqu'à 
la valeur de 38,06 le 16. Une semaine plus tard, elle est de 38,16. Il est 
difficile d'attribuer un tel accroissement à l'évaporation. Cet accrois-
sement correspond plutôt à l'envahissement du plateau continental par 
des eaux originaires d'une zone de mélange vertical. La grande 
limpidité de ces eaux et la teneur élevée en phosphates, placent les 
Algues dans des conditions favorables de photosynthèse, en dépit de la 
turbulence verticale : Rhizosolenia delicatula et le nanoplancton se 
multiplient, la teneur en chlorophylle a atteignant 0,7 mg-m-3. 

Du début janvier à la fin mars, l'évolution des pigments (fig. 5) 
pourrait faire penser au développement puis à l'extinction progressifs 
d'une floraison endémique dans une masse d'eau stable. Pourtant, les 
conditions hydrologiques sont très changeantes : entre le 5 et le 
13 février, l'eau superficielle méditerranéenne (courant liguro-provençal), 
à peine diluée en surface, remplace la masse d'eau de salinité très 
élevée; il s'en suit un enrichissement du phytoplancton, qui est alors 
dominé par les Cryptophycées et quelques Diatomées, Nitzschia pungens 
et Nitzschia seriata. 

Les caractéristiques hydrobiologiques des trois stations du 
mois de février (tableau 4) soulignent la complexité hydrologique 
et mettent en lumière deux faits importants : 

1) l'estimation de la production, associée à celle des pigments, 
ne permet pas toujours de déterminer un changement, même im-
portant, des caractéristiques hydrobiologiques. L'analyse des popu-
lations est souvent un révélateur plus fin. Production et chloro-
phylle a varient peu aux trois stations de février, alors que se 
succèdent des eaux de salinité basse, puis normale et, à nouveau, 

TABLEAU 4 

Caractéristiques hydrobiologiques de surface au point B, 
les 13, 20 et 29 février 1968. 

Date T° s y.. Secchi Ciel Chl â Prod. Nano. Diatomées 

13 9,67 37,48 6 • 1,16 58,2 1152 87 
Nit. pune. 
Nit. ser. 

20 11 ,65 37,83 8 1,91 62,0 94 1829 
Se. cost. 

29 10,55 35,66 4 o 2 ,28 52,4 144 900 
Chaet. ins. 
Nit. délie. 
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basse. Par contre, au niveau des populations de phytoplancton, 
la dominance passe des Cryptophycées à Sceleionema costatum 
qui est, à son tour, remplacée par Chaetoceros insignis et Nitzschia 
delicatissima. 

2) la relation baisse de la salinité - augmentation du stock 
phytoplanctonique en février est absolue. La situation du 20 février, 
plancton riche - salinité normale ne contredit peut être pas cette 
affirmation, car les valeurs normales de la salinité proviennent 
vraisemblablement du mélange entre la nappe de dilution et des 
eaux plus salées et plus chaudes; la turbidité élevée de l'eau serait 
en faveur de cette hypothèse. Il suffit d'une légère translation pour 
que se succèdent, à un point déterminé, la nappe de dilution (tassée 
à la côte) et l'eau du large. 

Les valeurs de la biomasse et de la production sont très 
élevées en février 1968. On peut citer : 

2,49 mg Chl a-m-3 le 20 février à 5 m 
72,2 mg C-m-^-jr-1 le 29 février à 5 m 
1134 mg C-m-2-jr-1 le 29 février. 
A peine interrompues fin mars, les conditions de basse salinité 

persistent jusqu'à la fin du mois de juin et la teneur en chloro-
phylle a est toujours supérieure à 0,3 mg.m~3, avec quelques 
poussées dues à diverses espèces du genre Nitzschia, à Rhizosolenia 
delicatula et à Leptocylindrus danicus. L'état physiologique des 
Algues se dégrade à la fin de la période printanière. 

1968-1969 (numérations, chlorophylle a, P-P04, production) 
De juillet à octobre, la structure verticale est remarquable. La 

thermocline représente la limite entre deux masses d'eau de caracté-
ristiques très différentes. Au-dessus, la nappe de dilution rhodanienne 
estivale (moins de 37,70 °/00) dont les phosphates ont été consommés; 
le plancton y est pauvre. En-dessous, des eaux de salinité supérieure à 
38 °/on, plus riches en phosphates (plus de 0,10 [lat-g P-P04 l-i) qui 
offrent des conditions plus favorables à la photosynthèse que les niveaux 
mieux éclairés. Il y a alors un second maximum de production (fig. 3) 
sous la thermocline; la teneur en chlorophylle a y dépasse toujours 
0,3 mg-m-3, souvent même 0,6. Ceci est dû aux Diatomées : Nitzschia 
delicatissima, qui constitue l'espèce type des floraisons estivales pro-
fondes, et à plusieurs espèces du genre Chaetoceros, parmi lesquelles 
Chaetoceros curvisetus, Chaetoceros socialis, Chaetoceros pseudocurvi-
setus et Chaetoceros compressus. 

Ce deuxième maximum en profondeur maintient la production par 
mètre carré à un niveau élevé voisin de 0,4 mgC-jr-1. 

La réserve nutritive, au niveau de la thermocline, semble liée à la 
sédimentation de la matière organique, qui est freinée par cette 
discontinuité. La minéralisation du phosphore pourrait y être intense. 

L'homogénéisation thermique automnale est lente et la saison des 
pluies retardée. Le débit des fleuves s'élève à peine en novembre où ils 

5 
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provoquent un développement atténué de Diatomées. C'est au début du 
mois de décembre que la salinité diminue fortement; l'enrichissement 
en phosphates qui en résulte (plus de 0,30 jiat-g P-PQ^/i-1) permet une 
multiplication relative du nanoplancton en surface et des Diatomées à 
toutes profondeurs : Chaetoceros costatus, Chaetoceros socialis, Thalas-
siothrix frauenfeldii. La production est limitée aux couches superficielles 
en raison de la forte turbidité et du peu d'éclairement. Le 4 décembre 
la production par mètre cube est de 73 mg C en surface, de 8,5 mg C 
à 5 m et de 1 mg C à 10 m. 

L'année 1968 est exceptionnelle dans le domaine des préci-
pitations : peu de pluies en octobre-novembre, pluviosité élevée de 
décembre à février 1969. La conséquence de cette situation météo-
rologique inhabituelle est l'absence d'eau de salinité élevée, riche 
en phosphate, en décembre-janvier. 

2. Cycle annuel type - Bilan de production 

Définir un cycle type pour la région de Banyuls est une tâche 
délicate en raison du rôle fondamental des apports terrigènes qui 
sont très irréguliers. Si ces dilutions étaient rares, on pourrait, 
comme l'a fait MINAS (1968) dans le golfe de Marseille, ne pas en 
tenir compte dans l'établissement des bilans annuels. Mais, à 
Banyuls, les salinités basses sont habituelles. 

Il y a généralement quatre phases principales (tableau 5) 
dont les limites sont assez variables. Le déclenchement de la 
phase III, par exemple, est conditionné par les pluies « d'automne » 
qui sont généralement violentes en octobre-novembre sur le bassin 
méditerranéen. Si, comme ce fut le cas en 1968-69, ces pluies 
n'apparaissent qu'en décembre-janvier, la phase III est décalée 
d'autant et il n'y a plus alors de phase IV. Bien que depuis 1965 
l'étape I, liée à la dilution rhodanienne, ait toujours débuté en 
février, il est vraisemblable qu'elle pourrait subir, à l'avenir, un 
certain décalage. 

Le début de la phase « estivale » (phase III) ne peut, par 
contre, varier puisqu'il est commandé par l'installation du gradient 
thermique. Si les limites des différentes phases sont quelque peu 
fluctuantes, la relation entre une certaine situation hydrologique 
et un plancton déterminé est plus étroite. 

Les rapports entre les valeurs extrêmes de la production et 
de la chlorophylle a par unité de surface sont du même ordre de 
grandeur : 40 à 1 100 mg C, pour la production, 4 à 100 mg pour la 
chlorophylle a. 

Les valeurs élevées de la production reflètent la fertilisation 
par dilution. Néanmoins, la turbidité associée réduit considérable-
ment la zone euphotique : le 1 % de lumière de surface est à moins 



TABLEAU 5 
Caractéristiques hydrobiologiques moyennes des principales phases du cycle annuel type au point B. 

Phase du cycle r s%0 Secchi Diat. Crypt. Chl a Prod 

surface. 

-2 
Prod.m. 

I 

A 

février 
Stabilisation 

progressive 

< 37,70 

de 0 à 30 m 

Dilution 
rhodanienne 

< 10 
++++ 

Se. cost. 
++++ 
dès 

dilution 
++++ ++++ ++++ 

B 

mars-mai 

< 15 +++ 
Nit>Chaet 
Rhiz.del. 

+++ 
a 

++++ 
+++ +++ +++ 

II 

juin à octobre 

î 38,00 
ou. 
37,80 

» 20 

+ 

+ 

+ 

+ 

a ++ 
++ \ 

a +++ 1 38,00 
+++ 

Floraisons 
Nit. del. 

+++ 

III 

octobre-novembre 

(pluies) 

Homogéné i s at ion 

"chaude" 

Dilutions 

en 

surface 

< 10 

souvent 

< 5 

++ 

Pennales 

+++ 

surface 

++ +++ + 

IV 

décembre-janvier Homogé néi s ation 

"froide" 

> 38,OO = 15 
+ 

puis 
++ 

+ ++ ? ? 

Ci 

+ valeur basse 
+ ■+- valeur moyenne 

+ + + valeur assez élevée 
+ + -f + valeur très élevée 
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de 15 m lors des dilutions automnales. L'énergie disponible devient 
un facteur limitant au bout de quelques mètres et les taux de 
production par mètre carré sont bas : 0,088 mg C-jr-1 en novembre 
1967 et 0,122 en décembre 1968. 

En février, par contre, la turbulence verticale des eaux diluées 
rhodaniennes disperse le seston, réduisant ainsi l'atténuation de la 
transparence; le disque est visible à 11 m, 4 m et 6 m aux trois 
stations très productives de février 1968. La capacité de production 
du phytoplancton est élevée dans les eaux diluées; une légère 
amélioration des conditions d'éclairement suffit alors à accroître 
fortement la production par mètre carré. C'est dans ces conditions 
que la différence de production par ciel clair et par ciel nuageux 
doit dépasser largement la valeur de 30 % qui est généralement 
avancée. 

En été, l'appauvrissement des réserves nutritives est compensé, 
en partie, par l'approfondissement de la zone euphotique; la pro-
duction par mètre carré demeure assez élevée, alors que la biomasse 
moyenne est basse. Grâce au deuxième maximum de la thermocline, 
cette production peut atteindre 0,5 mg C-m_2-jr_1. 

Le bilan annuel global donne une production de 86 gC par 
mètre carré en 1967 et de 142 gC en 1968. 

III. — VARIATIONS DE LA BIOMASSE VERS LE LARGE 

1. Comparaison des points B, C et E 

S'il existait une masse d'eau homogène de la côte vers le 
large, on devrait seulement observer un effet de terre ayant pour 
conséquence d'enrichir un peu le plancton néritique. Cependant, 
dans notre région, certaines particularités hydrologiques et topo-
graphiques s'opposent au parallélisme des cycles aux points B, C 
et E. Au cours de l'année, les quelques événements hydrologiques 
susceptibles de favoriser le développement des Algues sont : 

1) le dessalement dû au Rhône et aux rivières languedociennes 
en février-mars. Ce dessalement, très marqué au point côtier, atteint 
parfois le point C situé à 6 milles de la côte, mais jamais le point 
E qui en est distant de 12 milles. La densité du phytoplancton 
diminue nettement vers le large (fig. 6 : les 21-2-1967 et 5-2-1968). 

2) au large, la floraison planctonique n'a lieu qu'après l'éta-
blissement de la stabilité verticale par réchauffement des niveaux 
superficiels. A la côte, où le fond limite la couche de mélange, 
des proliférations hivernales se produisent et la consommation des 
réserves nutritives est précoce. Aussi, le plus souvent, la chloro-
phylle a est plus abondante dans les eaux du large en avril-mai 
(exemples : le 11-4-1967, le 4-4-1968 et le 3-5-1968). 



FIG. 6. — Chlorophylle a dans la couche superficielle de la côte vers le 
large (en milligrammes par mètre cube). 
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3) en été, la situation hydrologique est homogène et les teneurs 
en chlorophylle sont faibles. On peut seulement noter un léger 
effet de terre les 3 et 24-8-1966, le 6-7-1967 et le 3-11-1968. 

4) en automne, les dilutions se limitent à une étroite frange 
côtière où les eaux, sous l'effet du vent, subissent un brassage 
vertical (homogénéisation « chaude ») assurant le réapprovisionne-
ment de la zone euphotique en réserves nutritives. Au contraire 
au large, il faut attendre l'hiver pour que la turbulence verticale, 
consécutive au refroidissement superficiel (homogénéisation « froi-
de »), attaque les couches profondes riches en P et N minéraux. 

Dilution superficielle et homogénéisation thermique favorisent 
donc le développement du phytoplancton côtier (exemples : le 24-10 
et le 24-11 1967). 

Ces différences entre la côte et le large seraient atténuées si, 
au lieu de ne prendre en considération que les cinquante premiers 
mètres, nous nous étions intéressés à la biomasse sous une unité 
de surface. Il est en effet possible de mesurer des quantités non 
négligeables de chlorophylle jusqu'à 200 m. 

2. Cycle annuel au point C 

Globalement, la biomasse chlorophyllienne moyenne au point 
C, pour les cinquante premiers mètres, est inférieure d'un quart 
à celle du point B (fig. 7). La différence la plus remarquable des 
cycles aux deux points est l'absence de floraison automnale au 
point C. 

La chlorophylle a dépasse 0,3 mg-m-3 de décembre à mai 
alors qu'elle se situe à un taux inférieur tout le reste de l'année 

Point C 

FIG. 7. — Comparaison de la biomasse pigmentaire moyenne aux points 
B et C de juin 1966 à juin 1968. 
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h'io. 8. — Variations saisonnières de quelques paramètres hydrobiologiques au point C en 1966, 1967 et 1968. 
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(fig. 8). On retrouve ici le « semestre productif » et le « semestre 
pauvre » indiqués par les planctologistes espagnols, qui se sont 
intéressés aux variations saisonnières dans les aires néritiques de 
Castellôn, de Barcelone et de Blanès. 

La limite de l'aire de dilution en fin d'hiver est proche du 
point C. En 1967, la salinité est relativement basse dans les trente 
premiers mètres et Sceletonema costatum se développe modéré-
ment : la teneur en chlorophylle a ne dépasse jamais 0,6 mg-m-3 

(fig. 7). En 1968, la situation est différente puisque la dilution ne 
touche que le point B où la teneur en chlorophylle (Sceletonema 
costatum) est élevée. Au point C, cependant, l'évolution est assez 
semblable quoique atténuée. Bien que demeurant supérieure à 
38,00 °/oo> la salinité baisse légèrement entre le 5 et le 20 février 
(tableau 6), ce qui indique certainement un léger mélange avec 
les eaux diluées, mélange qui suffit à ensemencer les eaux en 
Sceletonema costatum. Il est vraisemblable qu'un léger déplacement 
du lieu de prélèvement aurait pu conduire à un résultat différent. 

TABLEAU 6 

Conditions hydrobiologiques de surface aux points B et C 
en février 1968. 

Date et lieu 
 1 

S'/.. Chl a Diatomées Nano. 

5-2-68 Point B 38,17 0,72 27 000 239 000 
Point C 38,12 0,38 26 000 226 000 

20-2-68 Point B 37,83 1,91 1 829 000 94 000 
Point C 38,08 1,14 209 000 81 000 

Dès le début du mois de juin, la teneur en chlorophylle devient 
inférieure à 0,3 mg-m-3, souvent même à 0,1 mg-m-3. On n'observe 
pas de maximum profond de la biomasse, ce qui pourrait indiquer 
que la proximité du fond n'est pas totalement étrangère à cette 
particularité rencontrée près de la côte. 

CHAPITRE II 

DYNAMIQUE DE LA PRODUCTION 

I. RELATIONS LUMIÈRE-PHYTOPLANCTON-PRODUCTION 

Je rappellerai la terminologie utilisée ici dans l'illustration des 
concepts de production, productivité, efficience écologique etc. L'utili-
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sation qu'il me semble souhaitable de faire des termes production et 
productivité est précisée dans un autre article (JACQUES, 1970) : 

Production = quantité de matière produite par unité de temps et 
de surface (ou de volume) = P. 

Productivité = rapport entre la production et un élément de 
l'écosystème producteur : biomasse B, énergie disponible S : 

— efficience relative P/B/S 

— rendement énergétique P/S 

— taux de production P/B 
— P/x : on peut concevoir toute une série d'indices entre la 

production et un élément quelconque de la biocénose (diversité...) ou 
du biotope (phosphate, nitrate...). 

A) Variations saisonnières de ces relations. 

1. Productivité à Banyuls 

L'efficience énergétique utilisée ici correspond à la quantité 
d'énergie nécessaire à la formation des premiers produits de la 
photosynthèse, exprimée en pourcentage de l'énergie visible de la 
radiation incidente. Dans la réaction. 

- 118 Kcal 
C0

2
 + H

2
0 >(HCOH) + 0

2 

le gain en énergie libre est de 118 Kcal par mole, ce qui correspond 
à 9 833 calories pour un gramme de carbone assimilé. 

A Banyuls, ce rendement P/S varie de 0,01 à 0,72 % (tableau 
7). L'efficacité est plus élevée en hiver qu'en été. Elle est maximale 
lors de la floraison du mois de février (fig. 9). 

Pour différents lacs, VINBERG (1960) cite comme valeurs extrê-
mes de ce même indice les pourcentages 0,08 et 1,44, ce qui est un 
peu supérieur à nos valeurs. Dans des conditions expérimentales, 
avec l'Algue Chlorella, on a pu obtenir une efficience de 23 %, 

à des intensités artificielles basses. En éclairement naturel, lors 
d'essais de cultures en masse, les rendements les plus élevés se 
situent entre 2 et 3 %, ce qui est inférieur à la productivité de la 
végétation terrestre, qui utilise près de 5 % de la radiation incidente 
dans les périodes de croissance. 

Les comparaisons avec d'autres productivités marines sont 
délicates parce que les méthodes et la durée des mesures diffèrent. 
Pour l'efficience relative (RE), le temps d'incubation n'intervient 
pas ce qui facilite les comparaisons. ANGOT (1968) et SOURNIA 
(1968) citent, à Madagascar, un RE de 0,4-0,5; SMAYDA (1965), pour 
le golfe de Panama, trouve des valeurs extrêmes de 0,2 et 1,4 et 
MCALLISTER et al. (1961) une plage de variation de 1,0 à 1,7 lors 



— 68 -

TABLEAU 7 

Productivités au point côtier. 
P/B/S = production/chlorophylle a/langley = RE 
P/B = production/chlorophylle a 
P/S = énergie utilisée pour la photosynthèse/énergie « visible » 

incidente. 
Les chiffres en caractères romains correspondent aux valeurs par 

mètre cube en surface, ceux en italiques aux valeurs par mètre carré. 

DATE P/B/S P/B P/S DATE P/B/S P/B P/S 

1967 23-4 0,06 34 0,05 

0,03 18 0,07 
26-1 0,02 6 0,01 15-5 0,14 106 0,03 

0,02 3 0,02 0,06 48 0,07 
28-2 0,42 157 0,21 7-6 0,23 163 0,04 

0,07 2? 0,22 0,07 0,2 0 
10-4 0,04 31 0,02 14-6 0,29 88 0,04 

0,02 14 0,04 0,09 27 0,14 

2-6 0,03 21 0,01 25-6 0,38 260 0,07 

0,02 13 0,02 0,10 68 o,os 
26-6 0,02 23 0,00 10-7 0,39 166 0,03 

0,01 11 0, 01 0,14 61 0,07 
24-7 0,16 79 0,02 23-7 0,16 118 0,01 

0,11 64 0,08 0, 04 25 0, os 
24-8 0,63 144 0,03 6-8 0,15 96 0,01 

0, 18 40 0,22 0,04 14 0,02 
27-9 0,08 20 0,01 19-8 0,08 58 0,02 

0,08 20 0,09 0,03 ti 0,05 
25 - 10 0,41 77 0,14 2-9 0,06 21 0,01 

0,14 27 0,20 0,04 25 0,20 
23 - 11 1,44 62 0,83 16-9 0,08 40 0,01 

0,14 6 0,25 0,02 22 0,04 

19 - 12 0,57 13 0,30 23-9 1,44 269 0,11 

0,35 « 0,72 0,23 iS 0,2 5 
1968 9-10 0,12 46 0,01 

0,05 28 0,02 
16-1 0,08 25 0,02' 21 - 10 0,65 253 0,02 

0,04 23 0,08 0,09 35 0,06 

30-1 0,05 25 0,03 7-11 1,54 201 0,16 

0, 02 20 0, OS 0,17 22 0,2 5 
13-2 0,43 50 0,50 20 - 11 0,65 85 0,12 

0,14 ie 0,72 0,25 19 0,13 
20-2 0,21 32 0,39 4-12 1,91 109 1,26 

0,05 7 0,45 
17 - 12 

0,22 6 

73 

0,22 
27-2 0,05 23 0,12 1,11 0,34 

0,03 25 0,26 0,20 24 0,29 
15-3 0,23 33 0,12 1969 

o,oe 5 0,2 2 
27-3 0,07 43 0,02 13-1 1,20 68 0,38 

0, 04 23 0,07 0,50 28 0,32 
10-4 0,12 52 0,06 3-2 0,40 40 0,25 

0, 04 If 0, 03 0,07 7 0,29 
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Production 

I II III IV V VI VII VIII IX X XI XII I 

Fie 9. — Production et chlorophylle a, par mètre carré de surface, 
rendement énergétique en 1967 et 1968, au point B. 

d'une floraison phytoplanctonique en région tempérée. Les limites 
trouvées à Banyuls (tableau 7) sont de 0,01 et de 1,94 pour le 
niveau 0 m, de 0,02 et de 0,5 pour les valeurs intégrées sous un 
mètre carré de surface. 

Tous les indices P/B/S, P/S et P/B sont élevés pour le niveau 
superficiel, ce qui traduit l'effet eutrophique des dilutions. Les 
données par unité de surface rendent mieux compte de l'évolution 
de l'écosystème, car les dilutions ne sont pas aussi favorables à 
l'ensemble de la masse d'eau qu'à la couche superficielle. Ainsi, 
en novembre 1967, le RE est de 1,44 à 0 m et de 0,15 pour la 
valeur intégrée; il en est de même en novembre-décembre 1968. 

Le rendement énergétique P/S dépend des qualités optiques 
de l'eau, des réserves nutritives, de la biomasse et de l'état physio-
logique des Algues. Faible en été, ce rendement est élevé d'octobre 
à février-mars. Par contre le RE, s'il est également élevé durant 
la floraison de fin d'hiver, subit une baisse pendant la période 
hivernale et atteint son maximum en été. Il en est de même pour 
le rapport production/chlorophylle a. 

Le fait que les variations des indices P/B (et P/B/S) et P/S 
soient de-sens opposé signifie que l'écosystème utilise mieux l'éner-
gie en hiver qu'en été, mais que les Algues ont alors un rendement 
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relativement mauvais. On peut comparer cela à une usine sidérur-
gique qui, pour une unité d'énergie électrique consommée, fabrique 
une quantité d'acier relativement grande, mais dont le rendement 
par ouvrier est bas. En été, au contraire, les Algues s'adaptent 
mieux aux conditions d'éclairement (stabilité verticale) : le rapport 
P/B augmente; c'est la déficience en réserves nutritives qui limite 
alors la production de l'écosystème, ce qui se traduit par une 
diminution du rendement énergétique. 

Pour le plancton, l'état de faible maturité, qui se traduit par un 
rapport production/biomasse élevé, est normalement atteint dans les 
eaux turbulentes hivernales enrichies en sels nutritifs (MARGALEF, 1963). 

Un système mûr a besoin d'une quantité moindre d'énergie pour main-
tenir sa biomasse et sa structure, parce que le nombre des interconnec-
tions augmente. L'action des prédateurs et la sédimentation continuelle 
obligent le phytoplancton à une reconstruction permanente; il se main-
tient dans un état de faible maturité relative. Dans ce type d'écosystème, 
les fluctuations sont principalement régies par des facteurs abiotiques. 
Paradoxalement, c'est au moment où l'énergie disponible est maximale 
que l'écosystème pélagique en a le moins besoin. 

Ces considérations sont assez théoriques. Elles sont démenties au 
large même de Barcelone, où le rapport P/B est, en moyenne, plus 
élevé en été, exactement comme à Banyuls (calculé d'après les données 
de MARGALEF et CASTELLVI, 1968) et, vraisemblablement, comme dans 
toute la Méditerranée occidentale. 

Le schéma habituel de la succession (voir au chapitre II) n'est 
d'ailleurs pas mieux respecté pour les diversités spécifique et 
pigmentaire dont les variations devraient être parallèles entre elles 
et opposées à celles du rapport P/B. Les coefficients de corrélation 
sont, pour le niveau 0 m (39 paires de valeurs) : 

Diversité spécifique - 430/663 r = — 0,030 
Diversité spécifique - P/B r == + 0,180 

430/663 - P/B r = + 0,065 

Aucune de ces valeurs n'est significative d'une liaison quel-
conque. MARGALEF (1965) cite un coefficient de corrélation diversité 
pigmentaire - diversité spécifique de + 0.40 pour la Méditerranée 
à Castellôn, de + 0,30 pour la Mer des Caraïbes. La corrélation 
P/B - diversité pigmentaire est de — 0,97 et celle entre le rapport 
P/B et la diversité spécifique de — 0,72 pour des communautés 
d'eau douce. 

Ce désaccord pourrait s'expliquer par le fait que les relations 
lumière-pigments-production sont perturbées parce qu'un des fac-
teurs abiotiques, le phosphate minéral, se situe en dehors des 
limites compatibles avec une photosynthèse normale. Déjà peu 
abondant en hiver, le phosphate disparaît presque totalement de 
la couche euphotique en été. D'autre part, la fréquence des chan-
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gements de masses d'eau vers Banyuls empêche l'évolution normale 
de la succession. 

2. Chlorophylle a et production 

Application du modèle de RYTHER et YENTSCH (1957) 

Les difficultés que présente la mesure de la production in situ ont 
suscité des recherches dans trois directions : 

1) expérimentation au moyen d'incubateurs artificiels pour simuler 
les conditions réelles de température et d'éclairement, 

2) détermination des cycles diurnes de la production de façon à 
estimer la fixation journalière de carbone à partir d'expériences à 
court-terme, 

3) établissement de modèles mathématiques déterministes permettant 
de calculer la production à partir d'éléments dont la mesure soit plus 
facile. RYTHER et YENTSCH (1957) décrivent une méthode qui permet 
d'estimer la production sous un mètre carré de surface à partir du 
contenu chlorophyllien, de la radiation totale incidente et du coefficient 
d'atténuation k. 

Comme 3,7 grammes de carbone sont assimilés, en moyenne, par 
gramme de chlorophylle pendant une heure, à la saturation lumineuse, 
la production P peut s'écrire : 

P = — x C x 3,7 
k 

avec R = photosynthèse relative; les valeurs de R sont données, dans 
ce même article, en fonction de la radiation exprimée en langley. C 
représente la quantité moyenne de chlorophylle a par mètre cube. 

La comparaison des productions calculées d'après la formule 
de RYTHER et YENTSCH avec les valeurs mesurées par la méthode du 
14C (tableau 8) indique que ce modèle est mal adapté aux conditions 
rencontrées à Banyuls. Il conduit à une sous-estimation de la pro-
duction, sous-estimation qui est peut-être renforcée du fait de 
l'ambiguité attachée à la mesure de l'éclairement énergétique total 
par les thermopiles *. 

La production réelle moyenne est de 336 mg Cm_2-jr-1, la 
production calculée de 171 mg. C'est au moment des dilutions que 
le désaccord est total entre la mesure directe et le calcul de la 
production, même si on utilise les données photométriques plutôt 
que la profondeur de visibilité du disque de Secchi pour l'estimation 
du coefficient d'atténuation. Ce modèle ne semble applicable que 
si la masse d'eau a des propriétés optiques homogènes. 

* Bien que mesurant théoriquement l'énergie totale, ces thermopiles, en 
raison du capot de plexiglas qui les recouvre, mesurent seulement l'énergie 
visible ainsi qu'une partie des radiations infra-rouges. 
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TABLEAU 8 

Comparaison des mesures de production in situ et des valeurs estimées 
à partir de la radiation incidente, du coefficient d'atténuation k et de 

la chlorophylle a, d'après le modèle de RYTHER et YENTSCH (1957). 

Radiation Production 

Date 
surface 

(cal. cm'2. 
F'1) 

k Chlo 
mg . m"2 

mg . m 

calculée mesurée 

1967 

26 - 1 302 0,56 26,0 59 68 
28-2 374 0,28 18,0 55 493 
10-4 634 0,21 19,5 177 265 
2-6 835 0,12 13,5 241 170 

26 - 6 1010 0,09 8,5 222 93 
24-7 490 0,07 7,0 174 380 
24-8 230 0,10 6,5 72 262 
27-9 245 0,10 11,0 124 216 
25 - 10 187 0,19 13,5 66 364 
23 - 11 43 1,68 17,5 3 111 
19 - 12 23 0,17 21,0 27 169 

1968 

16 - 1 302 0,08 20,0 332 252 
30 - 1 475 0,28 42,5 841 427 
13-2 115 0,28 51,5 118 827 
20-2 158 0,21 102,5 432 743 
29-2 432 0,42 76,5 279 1134 
15-2 144 0,24 19,5 61 162 
27-3 634 0,14 20,5 275 475 
10-4 446 0,34 21,5 101 389 
23-4 562 0,14 21,5 196 386 
15-5 777 0,28 11,5 88 547 
7- 6 720 0,17 14,5 169 713 
14-6 302 0,15 15,5 134 416 
25-6 689 0,17 8,0 94 546 
10-7 432 0,07 4,0 92 246 
23-7 720 0,06 13,0 424 344 
6-8 662 0,08 6,5 156 159 

19-8 706 0,06 18,0 586 442 
2-9 374 0,08 25,5 340 385 

16-9 518 0,09 18,0 227 202 
23-9 187 0,09 12,0 116 299 
9-10 389 0,05 5,5 116 98 

21 - 10 389 0,08 6,5 91 236 
7-11 130 0,24 9,5 25 205 

20 - 11 130 0,30 8,5 21 166 
4-12 57 1,12 26,5 11 122 

17 - 12 66 0,34 14,5 19 196 

1969 

13 - 1 57 0,21 6,5 11 185 
3-2 101 0,17 27,0 117 194 
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Dans notre région, la production est liée moins fortement à la 
lumière incidente (r = -f- 0,18) et la transparence (r = — 0,16) 

qu'à la teneur en chlorophylle (r = + 0,65). Cette corrélation, plus 
forte que dans d'autres régions, indique, qu'à Banyuls, la lumière 
est loin d'être un facteur limitant. 

Les équations de régression, production = 7,61 Chl a -+- 178 

pour le mètre carré de surface et production = 23,9 Chl « -f- 6,4 

à 5 m (tableau 12), conduisent à de meilleurs résultats que le 
modèle de RYTHER et YENTSCH. Productions observées et produc-
tions calculées sont significativement liées. 

FIG. 10. — Comparaison, pour quelques paramètres, entre les valeurs 
observées et les valeurs calculées à partir des équations de régression. 
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La relation photosynthèse-chlorophylle a peu de raisons d'être 
constante puisqu'elle est affectée par la température, la lumière, 
le moment de la journée, la composition spécifique et aussi la 
présence de chlorophylles inactives dans les Algues (GILLBRICHT, 

1951). 

La dégradation des chlorophylles peut suivre deux voies distinctes : 

— Mg — phytol 
1) chlorophylle > phaéophytine > phaéophorbide 

— phytol . — Mg 
2) chlorophylle s> chlorophyllide » phaéophorbide 

Si la perte du phytol modifie assez peu le spectre d'absorption, 
celle de l'atome de magnésium, après acidification, décale, en l'inten-
sifiant, le pic « bleu » vers Fultra-violet et le pic « rouge » vers l'infra-
rouge (réduction de 50 %). L'émission fluorescente rouge est aussi 
réduite. Il semble que le « grazing » soit l'un des processus les plus 
importants de cette dégradation (YENTSCH, 1967). 

La chromatographie sur couche mince et l'analyse de la fluorescence 
d'extraits acétoniques avant et après acidification permettent de mesurer 
les proportions relatives des chlorophylles et des phéophytines. De 
telles méthodes seraient particulièrement utiles dans les aires d'accu-
mulation de détritus organiques : fond, thermocline, eaux diluées. Elles 
permettraient d'apprécier de façon plus précise les liens entre la photo-
synthèse et les pigments assimilateurs. Quand les conditions de produc-
tion sont défavorables, la synthèse des caroténoïdes peut se poursuivre 
alors même que celle des chlorophylles est arrêtée; le rapport caro-
ténoïdes/chlorophylles est un bon indice physiologique (YENTSCH et 
VACCARO, 1958) qui peut être rapproché de la diversité 430/663. Ces 
indices évoluent parallèlement aux rapports chlorophylles dégradées / 
chlorophylles actives. 

3. Densité du phytoplancton, chlorophylle a et production 

La question de la richesse en pigments des débris organiques 
peut difficilement être séparée de celle du contenu chlorophyllien 
des cellules. Une augmentation du nombre de phytoplanctontes, 
par unité de chlorophylle, peut aussi bien provenir d'une dimi-
nution du contenu chlorophyllien de chaque cellule que d'un apport 
moindre de pigments détritiques. 

La quantité de cellules par u.g Chl a ne présente pas un cycle 
net. Elle est, en moyenne, faible de septembre à janvier, élevée le 
reste de l'année avec un maximum en février correspondant à la 
floraison de cellules de petite taille, Cryptophycées et Sceletonema 
costatum. Le fait que la quantité de cellules par unité de chloro-
phylle, diminue pendant la phase de turbulence verticale n'est pas 
dû à un accroissement de la taille moyenne ni à un enrichissement 
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TABLEAU 9 

Quantité de cellules de phytoplancton (y compris le nanoplancton) 
dans 1 milligramme de chlorophylle a, au point B. 

Les valeurs doivent être multipliées par 10E. 

DATE Om 5m 10m 20m 50m MOYENNE 

1966 

18-5 4 997 6 314 1 416 2 789 1 890 3 481 
1-6 2 600 2 756 112 507 639 1 322 

15-6 10 571 10 860 4 435 479 289 5 326 
20-6 1 021 1 860 751 737 503 974 
27-6 811 444 870 686 388 639 
4-7 1 989 1 989 349 624 325 1 055 

20-7 3 216 1 741 1 460 3 857 2 148 2 484 
9-8 2 715 1 582 825 5 047 3 012 2 636 

18-8 841 833 1 077 1 317 870 987 
23-8 5 503 4 134 761 1 632 527 2 511 
29-8 3 518 4 668 4 355 2 447 727 3 143 
13-9 518 377 650 237 318 420 
19-9 197 154 780 712 248 418 
12 - 10 860 623 927 544 622 715 
17 - 10 636 1 000 1 260 875 479 850 
24 - 10 835 682 1 727 1 341 417 1 000 
13 - 11 3 356 1 077 3 099 2 748 1 267 2 309 
22 - 11 1 837 2 639 2 610 2 276 2 520 2 376 
30 - 11 1 090 1 541 1 287 1 422 1 506 1 362 
12 - 12 872 1 779 1 542 1 304 1 229 1 345 
19 - 12 1 128 626 697 1 389 424 852 
27 - 12 835 954 495 449 257 598 

1967 

3-1 226 212 264 537 781 404 
10-1 171 228 213 148 581 268 
16-1 811 934 918 328 1 043 806 
23-1 1 243 1 065 1 001 884 747 988 
26-1 1 004 861 585 437 327 642 
10-2 5 252 7 365 6 609 9 619 7 796 7 328 
17-2 3 768 2 857 2 280 418 259 1 916 
28-2 2 973 5 074 1 309 923 77 2 071 
6-3 1 693 1 930 1 26.1 1 402 905 1 430 

16-3 2 801 2 419 1 551 569 1 004 1 668 
23-3 1 074 1 087 564 572 97 678 
10-4 3 447 7 877 3 938 1 831 495 3 517 
17-4 3 872 2 460 2 087 4 447 1 511 2 875 
26-4 2 079 4 242 4 326 3 383 19 2 809 
2-5 550 371 1 265 278 278 548 
8-5 2 694 1 791 4 823 3 732 9 087 4 426 

16-5 1 326 642 445 545 487 689 
25-5 1 228 1 928 1 282 971 729 1 227 
2-6 3 171 2 861 3 070 2 519 1 381 3 600 

6 
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TABLEAU 9 (suite) 

DATE Om 5m 10m 20m 50m MOYENNE 

7-6 5 565 2 533 4 093 2 431 4 994 3 923 
13-6 2 717 2 733 2 353 1 770 1 401 2 194 

22-6 2 371 1 953 1 810 1 559 773 1 693 

12-7 1 328 1 815 644 296 208 858 

18-7 1 853 1 920 209 1 549 651 1 236 

24-7 3 149 1 834 1 798 2 392 578 1 950 
2-8 5 574 5 268 7 989 1 539 3 237 4 721 
7-8 589 1 848 229 391 538 719 

17-8 1 840 3 237 1 013 600 929 1 528 
24-8 1 958 1 548 3 471 1 296 219 1 698 
12-9 110 199 163 35 110 123 
27-9 222 245 234 441 155 259 
2-10 66 540 148 81 191 205 

11 - 10 112 381 381 168 54 219 
16 - 10 457 383 450 608 43 38 9 
25 - 10 597 434 97 105 269 300 
30 - 10 331 785 222 417 201 391 
6-11 589 1 053 316 149 106 442 

14 - 11 664 437 394 208 177 376 
23 - 11 1 364 520 241 220 198 508 
14 - 12 315 131 344 185 228 238 
19 - 12 619 582 686 600 291 555 

1968 
9-1 544 84 319 1 099 1 147 637 

16-1 859 1 311 529 815 414 785 
30-1 243 477 257 274 360 322 
5-2 372 329 486 355 462 400 

13-2 1 064 1 182 584 408 365 720 
20-2 1 006 1 061 906 1 405 606 996 
29-2 462 721 452 685 864 636 
15-3 1 036 393 434 652 944 691 
20-3 1 140 595 271 169 96 453 

27-3 667 667 603 771 259 593 
4-4 1 460 458 28 79 25 410 

10-4 534 259 518 267 178 351 
19-4 123 157 160 172 103 141 
23-4 907 520 1 056 239 36 511 
3-5 3 441 1 379 437 542 1 030 1 365 

9-5 267 545 199 199 233 288 
15-5 1 519 1 236 832 491 105 836 
7-6 676 296 349 133 314 351 

14-6 1 293 733 619 620 183 689 
25-6 1 333 589 1 069 627 631 849 
ÎO - 7 206 396 431 2 095 188 663 
23-7 310 677 977 611 611 643 
6-8 1 505 1 001 452 1 OOO 372 870 



en matériel organique chlorophyllien; c'est, au contraire, en été, 
que la proportion de matériel détritique s'accroît, comme l'indique 
l'élévation de la diversité pigmentaire (chapitre II). 

A la fin de notre étude sur le cycle des nanoflagellés, nous 
avions conclu que, dans les eaux de surface, la quantité de pigments 
due aux Diatomées était assez faible, puisque la corrélation nano-
plancton-chlorophylle a (r = -f- 0.83 : 75 paires de valeurs) était 
bien supérieure à celle entre les Diatomées et la chlorophylle 
(r = + 0,22). 

Pour l'ensemble des prélèvements, effectués à toutes les pro-
fondeurs, entre 1965 et 1969 (444 paires de valeurs), les résultats 
diffèrent notablement : 

chlorophylle a - nanoplancton r = + 0,225 
chlorophylle a - Diatomées r = -f- 0,506 

Ceci indique, qu'en dehors du niveau superficiel où les dilu-
tions favorisent les Cryptophycées, les Diatomées jouent un rôle 
prépondérant. 

Toute comparaison directe entre le nombre de cellules et la fixation 
de carbone exige que les cellules aient la* même importance quelle que 
soit leur espèce ou leur taille. Ce type de comparaison est biaisé en 
faveur des Algues de petite taille, ce qui est, cependant, atténué par 
le fait que ces petites Algues sont justement celles dont l'activité 
métabolique est maximale. 

Pour pallier ces inconvénients, on cherche souvent à transformer 
les données numériques en biomasse, en volume cellulaire, en surface 
cellulaire ou en volume de plasma (volume cellulaire — volume de la 
vacuole). Ces deux derniers modes d'expression (LOHMAN, 1908) carac-
térisent très bien le tissu métaboliquement actif de la cellule. 

Dans le Golfe de Panama (SMAYDA, 1968), la corrélation abondance 
de cellules - production est aussi forte que celles entre la production et 
la biomasse, le volume et la surface cellulaire. Il faut tenir compte du 
rapport surface / volume de la communauté pour que ces derniers 
coefficients de corrélation s'élèvent: le «standing crop », exprimé en 
surface cellulaire, explique alors près de 80 % de la variation du taux 
de fixation du carbone. Sur des prélèvements en provenance de la 
région comprise entre la Norvège et l'île Jan Mayen, PAASCHE (1960) 
trouve une corrélation nettement meilleure entre la production et la 
surface cellulaire (r = + 0,74) qu'entre la production et le nombre 
de cellules (r = + 0,45). 

A Banyuls, l'abondance des Diatomées explique près de 32 % 
de la production (r= + 0,57), celle du nanoplancton moins de 
10 %. Dans le Golfe de Panama, le pourcentage expliqué par la 
régression était de 42 % pour les Diatomées et, dans les eaux 
norvégiennes, il n'était plus que de 20 %. 
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B) Mécanismes de la répartition verticale de la production 

1. Corrélation chlorophylle a - production. Inhibition de surface 

Si le cycle annuel de la production dépend en premier lieu de 
la biomasse chlorophyllienne (sans oublier que, réciproquement, la 
production modifie la biomasse), c'est surtout l'énergie lumineuse 
qui conditionne la distribution verticale de la fixation de carbone. 
Pour mieux utiliser cette énergie, il faut que les Algues s'adaptent 
aux conditions d'éclairement. Cette adaptation intervient surtout 
en été quand la zone euphotique n'est plus brassée par les vents 
(STEEMANN-NIELSEN et HANSEN, 1959); le phytoplancton se maintient 
alors à un niveau d'éclairement stable et on peut observer, en 
profondeur, un taux élevé de photosynthèse à des intensités faibles. 
Cette élévation de la production en profondeur est apparente à 
Banyuls pendant l'été 1968 avec un deuxième maximum vers 30 m 
qui se réalise d'ailleurs grâce à un enrichissement en sels dissous. 

D'après les coefficients de corrélation (tableau 10), la teneur 
en chlorophylle explique moins de 16 % de la variation de la 
production au-delà de dix mètres; à 50 m, la corrélation n'est plus 
significative, le niveau de production étant le plus souvent à la 
limite de détection par la méthode du 14C. 

L'examen de ces corrélations permet de souligner indirec-
tement l'effet inhibiteur de la lumière en surface. C'est à 5 m que 
la chlorophylle est le mieux utilisée pour la production (r = -f- 0,86). 

TABLEAU 10 

Corrélations entre la production journalière et la teneur en chlorophylle a 
(N = 39). 

Prof. r Régression 

O 0,602 14C =25,8 Chl a + 9,7 

5 0,859 14C =23,9 Chl a + 6,4 

10 0,722 14C = 19,7 Chl a + 5,2 

20 0,402 14C = 6,1 Chl a + 3,4 

30 0,369 14C = 3,6 Chl a + 2,2 

50 -0,027 pas de signification 

m2 0,644 14C = 7,6 Chl a + 178 
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A 10 m, (r = -f- 0,72), comme en surface (r = + 0,60), le rendement 
production/chlorophylle est moins bon; il diminue ensuite forte-
ment entre 10 et 20 m, puis plus lentement au-delà. A 50 m, la 
biomasse présente ne produit presque plus. 

Cette inhibition superficielle pourrait simplement résulter 
d'une réduction de la biomasse. Ce n'est pas le cas à Banyuls où 
la teneur en chlorophylle de l'eau de surface est, en moyenne, 
légèrement supérieure à celle du niveau 5 m; le léger effet inhi-
biteur provient bien d'une altération du pouvoir photosynthétique. 
Cette inhibition n'apparaît que sur les profils d'assimilation prin-
taniers et estivaux, quand la transparence est suffisamment élevée. 
Dans les eaux du large de Méditerranée occidentale ainsi que dans 
le golfe de Marseille, c'est, au contraire, à l'époque de la turbu-
lence hivernale que s'observe cette photo-inhibition. MINAS (1968) 
attribue ce paradoxe au fait que l'expérience in situ ne respecte 
pas les conditions réelles de turbulence auxquelles le phytoplancton 
s'est adapté; on ne peut alors affirmer que le. prof il d'assimilation 
véritable soit identique à celui qui est dessiné à partir des données 
où les Algues sont artificiellement maintenues à un niveau éner-
gétique supérieur au niveau réel. 

Par contre, si on admet avec STEEMANN-NIELSEN (1964) que 
l'inhibition de surface est conditionnée par la qualité des radiations 
(réduction de la photosynthèse par la lumière ultra-violette), l'expé-
rimentation in situ conduit à une sous-estimation de cette photo-
inhibition parce que le rayonnement ultra-violet ne pénètre pas à 
travers les parois de verre des flacons. 

Les profils verticaux de la chlorophylle a et de la production 
sont intéressants dans deux cas fréquents à Banyuls : 

1) lors des dilutions : la biomasse chlorophyllienne est alors 
homogène tandis que la production est très élevée dans les niveaux 
supérieurs. La sédimentation étant certainement réduite (stabilité 
verticale), on ne voit pas très bien ce qui peut expliquer cette 
situation paradoxale, 

2) en été, seule l'augmentation de la chlorophylle peut expli-
quer celle de la production. Les courbes chlorophylle-profondeur 
et production-profondeur sont calquées (fig. 3, chapitre III). Des 
mesures rapprochées dans le sens vertical permettraient de définir 
si les maximums de production et de biomasse coïncident, ou s'il 
y a un léger décalage. 

2. Indice production maximale/production totale de RODHE 

(1958) 

La comparaison des données quantitatives de photosynthèse 
pélagique d'eaux différentes n'est pas aisée en l'absence d'un indice 
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TABLEAU 11 
Rapports production maximale (araax)/production totale (Sa) 
et coefficient d'atténuation k au point B (cf. RODHE, 1965). 

Date ^max la (D/(2) Date ^max la (l)/(2) 
(1) (2) en % k (1) (2) en % k 

«R -R 

1967 

26-1 4,8 68 7,0 0,56 23-4 32,9 386 8,5 0,14 
28-2 78,6 493 15,8 0,28 15-5 33,9 547 6,2 0,28 
10-4 14,1 265 5,1 0,21 7-6 26,9 713 3,8 0,17 
2-6 11,9 170 7,0 0,12 14-6 14,1 416 3,4 0,15 

26-6 2,2 93 2,3 0,09 25-6 47,4 546 8,7 0,17 
24-7 16,8 380 4,4 0,07 10 - 7 14,7 246 5,9 0,07 
24-8 11,8 262 4,5 0,10 23-7 14,6 344 4,2 0,06 
27-9 6,6 216 2,8 0,10 6-8 6,9 159 4,3 0,08 
25 - 10 26,6 364 7,3 0,19 19-8 17,8 442 4,0 0,06 
23 - 11 36,4 111 32,7 1,68 2-9 19,0 385 4,9 0,08 
19 - 12 8,0 169 4,7 0,17 16-9 6,2 202 3,0 0,09 

23 - 9 21,5 299 7,1 0,09 
1968 9-10 2,7 98 2,7 0,05 

16-1 8,1 252 3,2 0,08 21 - 10 9,4 236 3,9 0,08 
30-1 16,7 427 3,9 0,08 7-11 20,9 205 10,1 0,24 
13-2 58,2 827 7,0 0,28 20 - 11 16,3 166 9,7 0,30 
20-2 62,0 743 8,3 0,21 4-12 73,1 122 60,0 1,12 
29-2 72,2 1 134 6,3 0,42 17 - 12 20,6 196 10,5 0,34 
15-3 17,8 162 10,9 0,24 

1969 27-3 17,1 475 3,6 0,14 
10-4 30,2 389 7,7 0,34 13-1 22,0 185 11,'8 0,21 

3-2 25,7 194 13,2 0,17 

simple qui résumerait les caractéristiques des profils de production. 
L'expression amax/Sa, rapport entre la valeur la plus élevée de la 
courbe de production et la production par mètre carré (RODHE, 

1958), rend compte de la forme générale des profils d'assimilation. 
Cet indice R diminue généralement quand la transparence 

augmente. A Banyuls, sa valeur moyenne, exprimée en pourcentage, 
est de 6,4 après élimination de deux valeurs anormalement élevées. 
Dans le golfe de Marseille, R moyen est voisin de 5,2 et, dans les 
eaux du large, il varie entre 2,2 et 3,7. L'élévation de R près des 
côtes roussillonnaises est imputable à la turbidité des eaux. Pour 
une série de douze lacs, R est compris entre 3 et 35 (RODHE, 1965) 
avec une moyenne de 14. Les variations annuelles de cet indice à 
Banyuls (tableau 11) reflètent le cycle de la salinité : abaissement 
de la salinité —» diminution de la transparence —» élévation de R. 

En décembre 1968, au moment d'une dilution très marquée, 60 % 
de la production totale proviennent du mètre cube superficiel. En 
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général, dans les autres cas de dilutions, ce pourcentage est voisin 
de 10. 

En Méditerranée, au large, R est bas. La production par mètre 
cube est peu élevée mais, la zone euphotique étant profonde, la 
production par unité de surface n'est pas négligeable. 

3. Modèle de TALLING (1957) 

Le bilan de production, par mètre carré, peut être assimilé à la 
surface d'un rectangle dont un côté représente la valeur maximale de 
la production (amax) et l'autre, la profondeur à laquelle commence la 
saturation lumineuse de la photosynthèse. A cette profondeur Z

0 51 

la radiation la plus pénétrante (Irpp) a une intensité deux fois inférieure 
à celle (Ifc) pour laquelle la photosynthèse atteindrait son maximum, 
s'il n'y avait pas cet effet de saturation. lk est déterminé graphiquement 
par le point d'intersection de la ligne de amax et de la ligne extrapolée 
correspondant à la pente de la production sub-optimale. Sur ce type 
de diagramme (fig. 11), l'intensité lumineuse et les taux de production 
sont exprimés en pourcentage de la valeur maximale suivant une échelle 
commune semi-logarithmique. 

Le concept de profondeur optique est le dénominateur commun à 
tous les types de conditions optiques : chaque unité 0, 1, 2, n... de 
cette profondeur optique correspond à celle de l'abcisse de telle façon 
que Z

PR opt = I
0
-2-«. Notons que VOLLENWEIDER (1961) conseille d'uti-

liser l'extinction moyenne de préférence à celle de la longueur d'onde 
la plus pénétrante. 

La figure 11 représente les courbes d'assimilation relative moyenne 
qui correspond aux six types de profils verticaux définis précédemment 
(chapitre III). En ordonnées, à la droite de ce diagramme, sont indiquées 
les échelles de profondeurs, en mètres, correspondant aux différents 
niveaux optiques. On pourrait utiliser une représentation légèrement 
différente en gardant constante l'échelle métrique et en indiquant les 
échelles des profondeurs optiques correspondant à chacun des six types. 

Généralement, tant dans les lacs qu'en mer, la portion recti-
ligne du profil de production qui correspond à la base de la zone 
euphotique est parallèle à la droite de pénétration de la lumière. 
On voit qu'à Banyuls ce parallélisme n'est respecté qu'aux périodes 
de transparence élevée (types IV et V). Dans les autres cas, la 
réduction de la photosynthèse est relativement plus rapide que 
celle de la pénétration lumineuse. 

La comparaison entre la production observée et la production 
calculée d'après l'équation de TALLING a = amax-Zo,s ij. n'est pas satis-
faisante (tableau 12). Il faut remarquer que l'estimation graphique 
de lk manque de précision parce que la partie rectiligne du profil 
d'assimilation est presque toujours située au-delà de 30 m, ce qui 
conduit à extrapoler la valeur de cet lk à partir de deux autres 
valeurs dont celle de 50 m pour laquelle l'erreur est maximale. 



FIG. 11. — Modèle de TALLING. Production et éclairement relatifs (coordonnées semi-logarithmiques) en fonction des 
profondeurs optiques de la composante la plus pénétrante (Icpp). Evaluation graphique de I*. 
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TABLEAU 12 
Productions observées et productions calculées d'après la formule 

de TALLING (voir dans le texte). 
Les valeurs sont des moyennes correspondant à l'ensemble des 

expériences se rapportant à chaque profil type défini dans le tableau 3). 

Profil de 

production 

Prod. max. 

(amax.> Z 0,5 IK 

Production.m 

(la) 

calculée observée 

I 51,4 2 103 224 

II 32,6 20 652 416 

III 31,0 18 558 506 

IV 12,4 35 434 371 

V 5,4 48 259 177 

VI 

10,4 18 187 1 

341 

10,1 22 222 | 

Les rapports entre les productions observées et calculées pour 
chaque type de profil sont : 

profil I : 1,98 
profil II : 0,64 
profil III : 0,91 
profil IV : 0,85 
profil V : 0,68 
profil VI : 0,83 

Pour le profil VI à deux maxima, nous avons considéré 
qu'il s'agissait de deux courbes indépendantes en prenant de nou-
veau, à 20 m, les valeurs d'éclairement et de production égales à 
100%. 

Ce modèle s'est avéré excellent dans les eaux du large de la 
Méditerranée nord-occidentale : sur la bouée-laboratoire (MINAS, 

1968), la concordance entre les valeurs établies à partir des expé-
riences in situ et des valeurs calculées d'après l'équation précédente 
est remarquable. Le rapport production observée/production calcu-
lée varie entre 0,94 et 1,15. 

De toute façon, plusieurs facteurs influencent les relations 
lumière-production. En Méditerranée, le manque de réserves nutri-
tives maintient la production à un niveau assez bas alors que 
l'énergie, à la disposition du phytoplancton, permettrait une photo-
synthèse très active. C'est ainsi que les cultures du Flagellé marin 
Dunaliella euchlora présentent une capacité photosynthétique 
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réduite dans des milieux de culture déficitaires en azote et en 
phosphore (KETCHUM et al., 1958). 

II. CORRÉLATIONS ENTRE QUELQUES PARAMÈTRES HYDROBIOLOGIQUES 

1. Calcul du coefficient de corrélation linéaire 

L'analyse des composantes principales de matrices de corrélation, 
employée en phytosociologie depuis 1950, fait maintenant son apparition 
en planctologie où l'on peut citer les travaux récents de CASSIE (1967, 
1968), IBANEZ et DALLOT (1969), MARGALEF et GONZALEZ BERNALDEZ (1969). 
Tous ces calculs nécessitent la réalisation d'un programme adéquat qui 
puisse être traité sur ordinateur. Un des buts à atteindre est le déve-
loppement de méthodes de mesure semi-automatique des propriétés de 
l'écosystème pélagique et l'interprétation immédiate des résultats (MAR-
GALEF, 1967). 

Il ne faut cependant pas négliger pour autant les méthodes statis-
tiques plus simples qui sont utilisables sans ordinateur, tel le calcul du 
coefficient de corrélation linéaire. L'estimation du coefficient r permet 
de tester l'indépendance de deux variables et, dans le cas d'une liaison, 
de mesurer l'intensité de cette liaison, ce qui peut masquer une dépen-
dance commune vis à vis d'une troisième variable. 

Les transformations préalables, qui ont pour objet de rapprocher 
les distributions de fréquence de la normalité, n'ont été nécessaires que 
pour les valeurs de la densité des Diatomées (« phytoplancton ») et du 
nanoplancton, et de la profondeur. Ces paramètres ont subi une trans-
formation logarithmique du type x = log10 (X + 1). 

Le test du coefficient r est « robuste », c'est-à-dire qu'il reste valable 
même si les conditions normales d'application (distribution liée normale, 
variance constante) ne sont « qu'à peu près » vérifiées. Pour un grand 
échantillon (N = 444), le respect de ces conditions n'était donc pas 
absolu. 

La formule de calcul utilisée ici est celle de BRAVAIS-PEARSON *. 
Si a; et y sont les deux variables, et N le nombre d'observations, on peut 
écrire : 

,
m

 NS*y - (Sx) (Zy) 
y/U$Zx2 - (Sx)2] [NEy2 - (2y)2] 

Les valeurs de r supérieures à 0,09 correspondent à p > 0,05, celles 
supérieures à 0,16 à p > 0,001. En prenant le risque 5 %, seules les 
valeurs supérieures à 0,10 indiquent une dépendance significative entre 
deux variables. 

Dans le domaine du phytoplancton, il est utile de pouvoir 
estimer la production à partir des données de biomasse et d'énergie 

* Tous ces calculs ont été faits sur une « Programma » Olivetti dont l'achat 
a été effectué dans le cadre de la convention LA 117 qui lie le laboratoire 
Arago au C.N.R.S. 
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lumineuse. La généralisation des régressions à plus de trois varia-
bles nécessite, pratiquement, l'emploi d'un ordinateur, mais, pour 
trois variables, on peut aisément arriver à une équation de la 
forme X = a + bY -4- cZ à partir des coefficients de corrélations 
établis entre des séries de deux variables. Nous avons déjà noté les 
corrélations suivantes : 

corrélation production (x) — chlorophylle a (y) : r
xy

 = + 0,64 

corrélation production (x) — radiation (z) : r = + 0,14 

corrélation chlorophylle a (y) — radiation (z) : r = + 0,17 

D'où les corrélations partielles suivantes : 

r - rxy ~ Txz ■ ryz
 = +

 n A3 

vfc - *y> a - «■;,) ' 

r«*r v/(l - ̂  (1 - +0'°3 

Des deux variables qui paraissaient intervenir sur la produc-
tion, il semble bien que, seule, la chlorophylle soit intéressante, la 
radiation n'étant liée à la production que par l'intermédiaire de 
la chlorophylle, puisque le coefficient de corrélation partielle n'est 
plus significatif. Dans ce cas, il serait superflu de mener plus loin 
le calcul, l'équation de régression à trois variables ne permettant 
pas une meilleure prédiction de la production que l'équation plus 
simple liant cette production à la chlorophylle a: production = 7,61 
Chl a + 178, qui donne d'assez bons résultats (fig. 10). 

Il en est de même pour la diversité pigmentaire qui, en plus 
d'autres propriétés intéressantes, reflète la déficience en sels nutri-
tifs. Si le coefficient de corrélation totale est de r = — 0,31 à 5 m, 
le coefficient de corrélation partielle n'est plus que de — 0,02 et 
il n'y aurait aucun intérêt à inclure ce facteur dans une équation 
de calcul de la production à Banyuls *. 

2. Relations entre quelques facteurs physico-chimiques et le phyto-
plancton 

Si, comme nous venons de le voir, la lumière incidente joue fina-
lement peu de rôle sur les variations de la production, il faut maintenant 
envisager les corrélations entre les autres paramètres hydrobiologiques, 
à partir de la matrice établie d'après 444 observations (tableau 13). 

* Je remercie Monsieur IBANEZ, de la station de Villetranche-sur-Mer, qui 
m'a très amicalement fait profiter de ses connaissances dans le domaine du 
calcul statistique. 
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TABLEAU 13 

Coefficients de corrélation linéaire entre quelques paramètres 
hydrobiologiques du point B (N = 444). 

Les valeurs en italiques sont significatives au niveau de probabilité 
0,05. 

Prof. Temp. Salin. P-PO. Chl a 430/663 "Phyto" "Nano" 

Prof . - 0,210 + 0,361 + 0,093 - 0,014 + 0,016 - 0,007 - 0,130 

Temp - 0,210 . - 0,048 - 0,142 - 0,441 * 0,216 - 0,222 - 0,326 

Salin + 0,057 - 0,048 . - 0,022 - 0,144 + 0,069 - 0,216 - 0,144 

P-P0
4
 + 0,093 - 0,142 - 0,022 . + 0,076 - 0,322 ♦ 0,222 + 0,068 

Chl a - 0,014 - 0,441 - 0,144 + 0,076 . - 0,344 * 0,606 * 0,221 

430/663 + 0,016 + 0,220 + 0,069 - 0,222 - 0,344 . - 0,116 * 0,173 

"Phyto" - 0,007 - 0,222 - 0,216 * 0,221 * 0,506 - 0,116 . ♦ 0,225 

"Nano" - 0,280 - 0,325 - 0,244 + 0,068 + 0,126 + 0,273 ♦ 0,228 

Parmi les valeurs de r, qui indiquent une liaison significative entre 
deux variables, il n'y a pas de commentaires à faire sur celles qui 
soulignent des relations évidentes : la température diminue quand la 
profondeur augmente, tandis que la salinité évolue parallèlement à la 
profondeur. La corrélation négative entre la profondeur et le nano-
plancton (r = —0,19) indique bien le caractère superficiel des floraisons 
nanoplanctoniques. 

Température 

Quand la lumière limite la photosynthèse, l'influence de la 
température est peu marquée alors qu'en lumière forte, l'élévation 
de la température favorise l'activité enzymatique dans les réactions 
« sombres ». L'effet thermique semble même avoir été très sous-
estimé dans la méthode de mesure de la production par le 14C 
(BROUARDEL, communication personnelle). 

A Banyuls, la corrélation entre la température et la biomasse 
phytoplanctonique est nettement négative (fig. 12), ce qui n'est pas 
le cas habituellement. 

Aux latitudes élevées, les faits sont plus simples : les basses 
températures correspondent aux mauvaises conditions d'éclaire-
ment, sauf pendant une courte période printanière de floraison 
planctonique pendant laquelle la température est encore assez basse 
et l'éclairement assez intense. Comme l'a montré STEEMANN-NIELSEN 

(1964) dans les détroits danois, la libération, par minéralisation, de 
substances dissoutes s'accélère, en été, au niveau du sédiment. Cette 
activation des processus hétérotrophiques, sur le fond, ne joue pas 
en Méditerranée où la température varie très peu au-delà de 50 m. 

Tout concourt normalement à ce qu'une élévation de la tempé-
rature ait une action directe positive sur l'activité photosynthétique. 
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FIG. 12. —■ Quelques corrélations significatives entre la température d'une 
part, la chlorophylle a d'autre part et l'ensemble des autres paramètres (p 0,05). 
Un double trait indique une corrélation positive, un trait simple une corré-
lation négative. La longueur de chaque trait est proportionnelle à \lr. 

Puisqu'il n'en est pas ainsi en Méditerranée, c'est que la relation 
température-phytoplancton est indirecte. Quand la température 
superficielle s'abaisse, la turbulence verticale ainsi créée, permet le 
réapprovisionnement en sels minéraux de la zone euphotique; la 
production s'élève alors puisque, même en hiver, le niveau énergé-
tique suffit à supporter, près du littoral, une production notable 
là où le fond limite la zone de mélange. 

La relation négative température-biomasse est plus marquée 
que celle entre la température et la production, ce qui indique que, 
pendant la saison froide, certains facteurs de réduction de la 
biomasse ont une faible action tandis qu'en été, au contraire, la 
biomasse est plus exploitée. Ces facteurs pourraient être un accrois-
sement de la consommation par les herbivores en été, la réduction 
de la sédimentation, à laquelle s'ajouterait un apport d'Algues 
benthiques, en hiver. 

La comparaison des teneurs en chlorophylle a observées et des 
valeurs estimées à partir de l'équation de régression Chl a = 1,07 
— 0,048 température (°C), est assez bonne (fig. 10). Pourtant, si 
on classifie les facteurs en quatre catégories (MARGALEF, 1967.', 
(1) coordonnées espace-temps, (2) facteurs hydrographiques de base, 
(3) éléments dont la concentration dépend de l'activité des orga-
nismes, (4) caractéristiques du phytoplancton, il n'est pas logique 
d'estimer un paramètre du phytoplancton seulement à partir d'élé ■ 
ments des groupes (1) et (2). 

La quantité maximale de chlorophylle n, calculée d'après cette 
équation de régression, est de 0,6 mg m-3 pour le minimum ther-
mique qui est voisin de 10 °C. En réalité, cette valeur est assez 
souvent dépassée et le modèle est mal adapté pour les basses 
valeurs de la température. Ceci permet de préciser le mécanisme 
fondamental de la relation indirecte température-phytoplancton. 
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Pour une valeur voisine de 13 °C, un faible refroidissement super-
ficiel suffit à entraîner un mélange vertical des eaux sur une 
cinquantaine de mètres. C'est, à côté des dilutions, le second 
processus d'eutrophisation de la zone euphotique. La relation 
température-phytoplancton n'est pas linéaire; au-delà d'une certaine 
valeur (13 °C), l'abaissement thermique devient nettement plus 
favorable à la production des aires néritiques, par la voie de la 
turbulence verticale. 

Salinité et sels dissous 

L'action directe de la salinité, dont les limites de variations en 
mer sont souvent restreintes, est certainement limitée sur les organismes 
planctoniques. Des Dinoflagellés, tels les Ceratium furca, fusus et tripos 
se rencontrent aussi bien en Méditerranée qu'en Mer du Nord ou dans 
la Baltique dont la salinité normale de 10 %o descend parfois à des 
valeurs plus basses. En culture, ces Ceratium présentent des taux de 
division maximaux entre 15 et 25 %o (NORDLI, 1957). Certaines Diato-
mées sont, elles aussi, très tolérantes vis-à-vis de la salinité : chez 
Sceletonema costatum, le taux maximum de photosynthèse a été trouvé 
à 15°/oo; entre 10 et 40 V», ce taux demeure supérieur à la moitié du 
maximum (CURL et MCLEOD, 1961). 

A Banyuls, où la salinité superficielle peut varier, près de la côte, 
de 30 à 38 "/«,, il est possible que la salinité joue un rôle sélectif en 
éliminant certaines espèces dans le cas de dilutions extrêmes. 

Le plus souvent, les corrélations salinité-plancton ne provien-
nent que d'une relation indirecte. La salinité indique les mouve-
ments d'eaux et donc, indirectement, les changements des condi-
tions de production. A Banyuls, l'abaissement de la salinité traduit 
presque toujours un apport des fleuves côtiers bordant le golfe du 
Lion; ces eaux diluées sont riches en matériel organique et minéral 
qui joue un rôle important sur les mécanismes photosynthétiques 
et sur la succession des espèces. 

La contribution des fleuves à l'enrichissement en substances nutri-
tives est un mécanisme important dans les régions côtières; c'est une 
source négligeable pour l'ensemble des océans. D'après EMERY et al. 
(1955), l'apport en N et P par les rivières et les précipitations représente 
à peine le centième des besoins du phytoplancton et de la réserve des 
océans. 

Les eaux de lessivage des continents sont normalement très 
riches en nitrates et cet élément ne devrait pas, a priori, limiter 
la photosynthèse dans notre région. Cette richesse en nitrates ainsi 
que la présence de matières organiques pourraient bien expliquer 
l'abondance des Cryptophycées dans les eaux de surface, lors des 
dilutions. D'après la plupart des auteurs, la proportion du phos-
phore dans les eaux de lessivage est inférieure à celle de l'azote. 
Au débouché du Rhône, le rapport nitrates/phosphates est pourtant 
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tout à fait normal, les teneurs étant cinquante fois supérieures 
aux valeurs des eaux superficielles méditerranéennes (BLANC et 
al., 1969). Par contre, au large, dans l'aire de dilution, seuls les 
nitrates atteignent des concentrations beaucoup plus élevées que 
celles rencontrées dans les eaux du courant liguro-provençal. 

La corrélation entre le phosphate et la chlorophylle n'est pas 
significative au niveau de la probabilité 0,05; celle entre le phos-
phate et le nanoplancton non plus. Seul le coefficient de corrélation 
P-P04-Diatomées (tableau 13) qui est de -4- 0,22 indique une 
certaine liaison. Si la teneur des eaux en phosphates et la salinité 
ont peu d'influence sur la biomasse de l'ensemble de la couche 
euphotique, l'effet des dilutions est, par contre, très sensible sur 
la production superficielle : pour les 39 mesures de production 
in situ, les coefficients de corrélation sont les suivants : 

Le coefficient fortement négatif, qui lie salinité et phosphate, 
montre que les eaux des fleuves enrichissent les eaux marines en 
surface mais qu'elles augmentent aussi la turbidité, ce qui limite 
la croissance du phytoplancton en profondeur. Les profils verticaux 
de production, aux stations de faible salinité, sont éloquents à ce 
point de vue. Tout ceci explique, en grande partie, le fait que la 
corrélation négative entre la salinité et le phytoplancton soit peu 
marquée pour l'ensemble des profondeurs alors qu'elle est très 
nette en surface. 

D'autre part, les salinités supérieures à 38,00 °/00 en surface, 
sont le signe d'un mélange plus ou moins local entre les eaux 
superficielles et des eaux intermédiaires riches en phosphates. Dans 
ce cas, l'élévation de la salinité correspond donc à une amélioration 
des conditions de photosynthèse. 

L'origine des substances minérales en zone néritique est 
double : (1) régénération locale en pleine eau, soit dans la zone 
euphotique ou à un niveau inférieur, soit à la surface du sédi-
ment; dans ce cas, les substances minérales libérées ne peuvent 
être utiles au phytoplancton qu'après leur retour dans la zone 
euphotique par un mécanisme physique : turbulence hivernale, 
brassage par la houle, up-welling... (2) apport extérieur soit par 
les fleuves soit par l'arrivée d'une masse d'eau du large enrichie. 

Le contrôle du bilan nutritif est rendu impossible, en zone 
néritique, par l'apport intermittent de substances provenant du 
fond et de la côte. Dans les eaux du large de la Méditerranée 

salinité 

salinité 
P-P04 

production : r = — 0,53 
production : r = + 0,57 
P-P04 : r = - 0,88 
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occidentale, les termes de ce bilan sont simplifiés : à la suite du 
mélange vertical hivernal, on peut déterminer le stock initial des 
réserves de la zone euphotique. Le contrôle des phénomènes 
annexes susceptibles de modifier ces réserves permet d'évaluer 
l'indice de recyclage Ir (MINAS, 1968) : 

i -St 
r OR' 

quotient de la production totale mesurée, par exemple, avec la 
méthode au 14C et de la production calculée à partir de la dimi-
nution du phosphore minéral préexistant (les deux bilans sont 
exprimés en équivalent 0

2
). 

La production par consommation des éléments minéraux néo-
formés par recyclage rapide du phosphore et de l'azote dans la 
couche euphotique représente une fraction plus ou moins impor-
tante de la production totale : environ 25 % dans le golfe du 
Maine (KETCHUM, 1947), valeur que l'auteur lui-même considère 
comme sous-estimée : 50 % dans le Kattegat (STEEMANN-NIELSEN, 
1947) et près de 70 % en Méditerranée occidentale (MINAS, 1968). 
Une approche encore plus élégante de ce problème est la mesure 
des taux de fixation de composés de l'azote 15 : N0

3
_N, qui 

représente l'azote nouvellement incorporé dans la zone euphotique 
et NH

4
+N, azote régénéré. La moyenne du pourcentage d'assimi-

lation du nitrate, ou « new production » qui correspond à l'utili-
sation des réserves préexistantes varie de 9 % dans la Mer des 
Sargasses à 40 % dans le golfe du Maine, soit des « regenerated 
production » correspondant respectivement à 92 et 60 % (DUGDALE 
et GOERING, 1967). 

Près de la côte, l'apport minéral des fleuves s'épuise rapi-
dement mais la pollution organique engendre une régénération, 
donc une production par recyclage importante. A Banyuls, il n'y 
a pas, comme c'est le cas au large, un enrichissement de la zone 
euphotique à un instant t, puis une consommation ultérieure pro-
gressive de ce stock; on ne peut alors calculer la production 
correspondant à l'utilisation de ces réserves. Sans être constant, 
le réapprovisionnement en sels dissous est assez fréquent, soit à 
partir de la côte à chaque dilution, soit à partir du sédiment 
pendant la période de turbulence hivernale et au moment de la 
disparition de la thermocline sous l'action de la houle d'est. C'est 
d'ailleurs en hiver que la teneur en phosphates atteint son maxi-
mum, dépassant souvent 0,15 p.at-g-1-1. 

La production estivale de surface se maintient à un niveau 
assez bas grâce au recyclage rapide des éléments nutritifs. Il n'est 
pas possible de détecter les variations de P-P0

4
 au niveau de 
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concentrations aussi basses; les éléments libérés sont immédiate-
ment utilisés et on ne peut espérer trouver une corrélation entre 
le phosphate et la production. Si, au-dessus de la thermocline, la 
production fonctionne uniquement à partir du recyclage dans des 
eaux dont les réserves sont épuisées, dans les eaux sous-jacentes, 
la production par consommation des substances minérales est 
beaucoup plus importante. L'eau estivale de surface représente, 
le plus souvent, l'eau rhodanienne qui recouvre alors une grande 
partie du golfe du Lion. Bien que le débit du fleuve soit minimum, 
la nappe de dilution glisse au-dessus de la thermocline et s'étale 
sur une grande surface. Ces eaux, à leur arrivée dans le secteur 
roussillonnais, ont épuisé la potentialité de supporter une « new 
production » importante, mais elles peuvent permettre, surtout à 
leur base, une production fonctionnant à partir de la dégradation 
de la matière organique qui s'accumule au voisinage de la disconti-
nuité thermique. 

Si les éléments nutritifs minéraux jouent un rôle essentiel 
sur les variations saisonnières de la production vers Banyuls, cette 
corrélation ne pourra être précisée que si le bilan détaillé des 
apports et de la consommation peut être dressé. L'utilisation de 
composés marqués à l'azote 15 permettrait de séparer la production, 
qui fonctionne à partir de la minéralisation in situ (surtout ammo-
niac) de celle correspondant à l'utilisation d'éléments dont la 
minéralisation est ancienne (surtout nitrates). 

CONCLUSIONS GÉNÉRALES 

Les quatre périodes principales du cycle du phytoplancton 
correspondent aux quatre périodes hydrologiques : 

1) la dilution rhodanienne et la stabilisation thermique condi-
tionnent l'évolution du phytoplancton de février à juin. Près du 
littoral, l'arrivée des eaux rhodaniennes induit une prolifération 
de Cryptophycées et de la Diatomée Sceletonema costatum. Bio-
masse et production atteignent leur maximum annuel : plusieurs 
millions de cellules par litre, teneur en chlorophylle a dépassant 
1,5 milligramme par mètre cube, production journalière supérieure 
à 0,7 voire 1,0 gramme de carbone par mètre carré. Cette dilution 
n'atteint pas le point E situé à 12 milles de la côte, où la prolifé-
ration printanière de Diatomées se produit, conformément au 
schéma habituel, en avril, dans les eaux stabilisées que le mélange 
vertical hivernal a enrichi en sels nutritifs; 

2) en été, les réserves de la couche superficielle sont épuisées 
et la production se maintient à un niveau bas, uniquement grâce 

7 
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au recyclage. Sous la thermocline, on observe fréquemment un 
deuxième maximum de production qui correspond à un accrois-
sement de la biomasse dû, le plus souvent, à la Diatomée Nitzschia 
delicatissima; 

3) en automne, la destruction de la thermocline (« homogé-
néisation chaude ») par la houle d'est et les crues des fleuves locaux 
sont souvent synchrones. L'eutrophisation superficielle permet une 
floraison de Diatomées près du littoral : Chaetoceros curvisetus, 
Chaetoceros costatus, Nitzschia pungens, Nitzschia seriata et Rhizo-
solenia fragilissima. Cette floraison est d'autant plus prononcée que 
la rupture de la stabilité thermique est précoce. Si la production 
superficielle s'élève, la transparence de l'eau est très réduite et 
la photosynthèse devient souvent nulle vers une quinzaine de 
mètres; la production journalière, par mètre carré, est alors souvent 
inférieure à 0,15 g C; 

4) souvent, en décembre-janvier, les eaux du large de salinité 
élevée, très transparentes et riches en substances nutritives, enva-
hissent le plateau continental. Là où le fond limite la turbulence 
verticale, les Diatomées peuvent proliférer modérément : Chaeto-
ceros socialis, Rhizosolenia delicatula et Chaetoceros curvisetus sont 
alors les espèces les mieux représentées. 

Les translations de masses d'eau liées aux dilutions sont assez 
aléatoires; elles modifient complètement l'environnement physico-
chimique et il est alors délicat de déterminer quel facteur est le 
plus influent sur le phytoplancton. 

La répartition verticale de la production est essentiellement 
régie par la transparence de l'eau. Cette transparence est notable-
ment inférieure, à Banyuls, à la moyenne méditerranéenne; la 
profondeur de compensation se situe aux environs de 35 m. Les 
dilutions favorisent la production superficielle et réduisent la 
transparence; les profils de production sont alors très caractéris-
tiques, la photosynthèse s'annulant rapidement. La distribution 
moyenne de la chlorophylle a est par contre très homogène ce qui 
provient, en grande partie, d'un enrichissement en pigments détri-
tiques en profondeur. Nous avons déjà vu que le nanoplancton 
abondait surtout en surface alors que la répartition des Diatomées 
était plus homogène, la densité diminuant légèrement avec la 
profondeur. 

L'éclairement a peu de répercussion sur le cycle annuel qui 
est contrôlé essentiellement par les réserves nutritives. La corré-
lation phosphates-phytoplancton, si elle est très forte en surface, 
est plus difficile à mettre en évidence en profondeur. Les apports 
côtiers, la rupture de la stabilité par les vents et la houle, la 
turbulence verticale d'hiver assurent un réapprovisionnement inter-
mittent des eaux en sels nutritifs. L'utilisation de ces réserves est 
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très rapide et on peut penser que la minéralisation in situ est 
élevée, surtout en été. La part de la production qui correspond à 
l'utilisation de ces réserves néoformées (« regenerated production ») 
est certainement plus importante que celle qui correspond à la 
consommation de réserves préexistantes (« new production »). Beau-
coup d'auteurs considèrent que cette « regenerated production » 
n'est pas utile à la chaîne alimentaire et que seule la « new pro-
duction » indique la fertilité d'une région. Ceci n'est valable que 
dans le cas où la matière organique dégradée in situ était encore 
utilisable par les organismes de cette chaîne. Dans le cas contraire, 
il n'y a pas de distinction à faire entre ces deux types de production. 
Si la minéralisation est rapide, les substances régénérées sont 
utilisées directement dans la zone euphotique, sinon leur utilisation 
est différée et nécessite un retour, par un phénomène physique, 
du niveau de minéralisation vers le niveau de production. 

Les changements rapides des conditions de milieu et l'hétéro-
généité verticale de la transparence expliquent en grande partie le 
fait que les modèles classiques de RYTHER et YENTSCH et de TALLING 

concordent mal avec nos résultats. L'application de l'équation de 
régression production journalière = 7,6 Chl a + 178 (pour un 
mètre carré) conduit à de meilleurs résultats. Contrairement aux 
schémas classiques, la diversité spécifique ne présente pas de 
corrélation significative ni avec la diversité pigmentaire ni avec le 
rapport production/biomasse. L'étude des productivités nous a 
montré que l'écosystème utilisait mieux l'énergie en hiver, bien que 
ce soit en été que les Algues aient leur meilleur rendement. 

La région de Banyuls présente un caractère « néritique » 
inhabituel en Méditerranée : vents et courants forts, turbidité élevée, 
diversité spécifique basse. La production est ainsi concentrée dans 
les premiers mètres, alors qu'une des caractéristiques de la Médi-
terranée est l'épaisseur de la zone euphotique. Les données du 
tableau 14 permettent de comparer les production annuelles de 
différentes aires de Méditerranée. 

La production des eaux de Banyuls est, en moyenne, plus élevée 
que celles d'autres régions des bassins oriental et nord-occidental 
de la Méditerranée. La production méditerranéenne annuelle, voi-
sine de 80 g de carbone par mètre carré ne s'interrompt pas en 
hiver, à l'inverse des mers tempérées froides et des mers froides. 
Elle n'est donc pas aussi faible qu'on le pensait il y a quelques 
années encore. Pour le bassin nord-occidental, ce bilan, évalué 
surtout à partir de mesures en zone néritique, est d'ailleurs certai-
nement sous-estimé. En effet, la divergence, qui borde le plateau 
continental, assure une fertilisation notable de la partie océanique. 
Au moment de la floraison printanière, dans les eaux stabilisées, 
la teneur en chlorophylle peut d'ailleurs s'élever à un niveau 
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TABLEAU 14 

Comparaison des bilans annuels de production dans différentes régions 
méditerranéennes. 

Lieu Année 
Nombre de 
mesures 

Production 
annuelle 

Haiïa 1962 15 31 g C 
1963 7 39 " 

1964-65 7 62 " 
1966 11 65 " 

Golfe de 
Saronicos 1963-64 20 64 " 

Venise 1959 20 147 " 

Monaco i960 10 60° 

Villefranche 1959 12 64° " 
1960 8 83° " 

Bouée 1964 63 78 " 

Marseille 1964-65 36 88 " 

Banyuls 1967 11 86 " 
1968 26 142 " 

Barcelone 1965-66 15 75 " 
1966-67 13 85 " 

exceptionnel voisin de 3 mg par mètre cube, valeur rarement 
atteinte, au large des côtes, dans d'autres parties de l'océan mondial. 

RÉSUMÉ 

L'ensemble du présent travail porte sur la biomasse chloro-
phyllienne et la production primaire (méthode au 14C) des eaux 
néritiques de la région de Banyuls, envisagées à un double point 
de vue : variations saisonnières et distribution verticale en fonction 
de quelques paramètres physico-chimiques : conditions météoro-
logiques, température, salinité, énergie lumineuse, transparence 
et phosphate minéral dissous. 

Il y a quatre périodes principales dans le cycle du phyto-
plancton : 

1) en février-mars, l'arrivée des eaux rhodaniennes induit une 
prolifération de Cryptophycées et de la Diatomée Sceletonema 
costatum. Biomasse et production atteignent leur maximum annuel : 
plus de 1,5 mg Chl a-1-1 et plus de 1 g C-m-2-ji— 
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2) en été, la production superficielle est basse mais on observe 
fréquemment un niveau élevé de production au niveau de la 
thermocline. 

3) en automne, près de la côte, la rupture de la thermocline 
et les crues des fleuves locaux enrichissent la couche superficielle 
où les Diatomées se multiplient. Comme la transparence de l'eau 
est alors très réduite, la production par mètre carré est minime : 
souvent moins de 0,15 g C-jr-1. 

4) en décembre-janvier, les eaux du large, assez riches en 
sels nutritifs, envahissent fréquemment le plateau continental. Les 
Diatomées se multiplient modérément là où le fond limite la zone 
de mélange vertical : Chaetoceros socialis, Chaetoceros curvisetus 
et Rhizosolenia delicatula sont les espèces les mieux représentées. 

La répartition verticale de la production est essentiellement 
régie par la transparence de l'eau qui est, à Banyuls, inférieure à 
la moyenne méditerranéenne (profondeur de compensation située, 
en moyenne, à 35 mètres). 

Le cycle annuel est commandé par le niveau des réserves 
nutritives alors que la lumière est rarement un facteur limitant. 
La corrélation chlorophylle a — production est très élevée (+ 0,86 
à 5 mètres). 

Le caractère « néritique » du phytoplancton (faible diversité 
spécifique, production relativement élevée, transparence réduite...) 
qui tient à la proximité du Rhône, distingue nettement la région 
de Banyuls des régions méditerranéennes avoisinantes. 

SUMMARY 

This work deals with the chlorophyl biomass and the primary 
production (C14 method) in the neritic waters of Banyuls-sur-Mer 
région, considered in a double point of view : seasonal variations 
and vertical distribution as a function of a few physico-chemical 
parameters : meteorological conditions, température, salinity, lumi-
nous energy, transparency and dissolved minerai phosphate. 

There are 4 main periods in the cycle of the phytoplankton : 
1) during February-March, the introduction of the waters of 

the river Rhône brings prolifération of Cryptophycea and of the 
Diatom Sceletonema costatum. Biomass and production reach their 
annual maximum : more than 1,5 mg Chl a-1-1 and more than 
1 g C m-2-jr-1. 

2) in summer, the superficial production is low, but it is 
possible to frequently observe high values of production at the 
thermocline level. 
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3) in autumn, close to the coast, the rupture of the thermocline 
and the floods of the local rivers enrich the superficial layers where 
diatoms are multiplying. The transparency of the water being then 
very reduced, the production by square meter is minimal : often 
less than 0,15 g C-jr-1. 

4) in December-January, the off shore waters, rich in nutritive 
salts frequently invade the continental shelf. The Diatoms multiply 
moderately where the bottom limits the area of vertical mixing : 
Chaetoceros socialis, Chaetoceros curvisetus and Rhizosolenia deli-
catula are the most numerous species. 

The vertical distribution of production is essentially ruled by 
the transparency of the water which at Banyuls, is inferior to the 
Mediterranean mean (depth of compensation situated at 35 meters 
on an average). 

The annual cycle is lead by the level of the nutritive reserves 
when the light is rarely a limiting factor. The corrélation chlorophyl 
a/production is very high (-f- 0,86 to 5 meters). 

The " neritic " character of the phytoplankton (low spécifie 
diversity, rather high production, reduced transparency...) which 
cornes from the proximity of the Rhône, distinguishes clearly the 
area of Banyuls from the neighbouring mediterranean areas. 

ZUSAMMENFASSUNG 

Die vorliegende Arbeit befasst sich mit der chlorophyllhaltigen 
Biomasse und der Grundproduktion (C14-Methode) der neritischen 
Gewàsser in der Gegend von Banyuls unter den beiden folgenden 
Gesichtspunkten : jahreszeitliche Schwankungen und Vertikalver-
teilung in Abhângikeit von physikalisch-chemischen Parametern : 
Wetterverhàltnisse, Temperatur, Salzgehalt, Lichtenergie, Trans-
parenz und gelôstes mineralisches Phosphat. 

Der Phytoplanktozyklus weist vier Hauptperioden auf : 
1) Im Februar und Màrz verursacht das einstrômende Rhone-

wasser eine Vermehrung der Cryptophyceen und der Diatomee 
Sceletonema costatum. Biomasse und Grundproduktion erreichen 
ihr Jahresmaximum : ûber 1,5 mg Chl a-l"1 und uber 1 g Cm-2-
Tg-i. 

2) Im Sommer ist die Produktion an der Oberflàche niedrig; 
auf der Hôhe der Sprungschicht ist jedoch hâufig eine erhôhte 
Produktion zu beobachten. 

3) In Kùstennâhe fûhren im Herbst Hochwasser der Zufliisse 
und der Zusammenbruch der Sprungschicht zu einer Anreicherung 
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der Oberflâchenschicht, in der sich die Diatomeen vermehren. Da 
die Transparenz des Wassers dann stark reduziert ist, erreicht 
die Produktion pro m2 ihr Minimum : hâufig liegt sie unter 
0,15g-Tg-i. 

4) Im Dezember und Januar iiberflutet das an Nâhrsalzen 
ziemlich reiche Hochseewasser den Kontinentalsockel. Die Diato-
meen vermehren sich màssig, wo der Meeresboden die Zone verti-
kaler Durchmischung begrenzt : Chaetoceros socialis, Ch. curvisetus 
und Rhizosolenia delicatula sind die am stârksten vertretenen Arten. 

Die vertikale Verteilung der Produktion ist im wesentlichen 
durch die Transparenz des Wassers bestimmt, die bei Banyuls 
unter dem Mittelmeerdurchschnitt liegt (Kompensationstiefe auf 
durchschnittlich 35 m). 

Der « neritische » Charakter des Phytoplankton (geringer Ar-
tenreichtum, verhàltnismâssig hohe Produktion, verminderte Trans-
parenz...), der auf die Nâhe der Rhône zuriickzufûhren ist, unter-
scheidet die Région von Banyuls deutlich von den benachbarten 
Abschnitten des Mittelmeers. 
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