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Oxygen production and consumption on an intertidal mudflat during emersion
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RESUME - La production potentielle nette et la demande en oxygéne du sédiment
(DOS) ont été mesurées au cours d’une émersion sur une vasiére intertidale de la
baie de Marennes-Oléron (Charente-Maritime, France) en fin de période hivernale.
La consommation et la production d’oxygene se sont accrues pendant 1’émersion.
En particulier, la production potentielle a presque doublé (de 115 a 221 mg
02 m?h'). La consommation due a 1’activité des communautés benthiques ne re-
présentait que 3 % de la production par le microphytobenthos. La teneur en chlo-
rophylle a a augmenté d’environ 40 % a partir de la cinquieme heure d’émersion.
L’activité autotrophe a donc paru prédominante a cette période de 1’année.

ABSTRACT - The net potential production and oxygen demand of the sediment
(SOD) have been measured during emersion on an intertidal mudflat in Marennes-
Oléron Bay (Charente-Maritime, France) in late winter. Oxygen consumption and
production both increased during the emersion period ; in particular, production
almost doubled (from 115 to 221 mg O2 m?h''). Consumption due to benthic
community respiration only represented 3 % of production by microphytobenthos.
Sediment chlorophyll a exhibited a 40 % increase after five hours of emersion.

Autotrophic activity seemed to be predominant at this period of the year.

INTRODUCTION

Les zones humides maritimes, généralement as-
sociées aux systémes estuariens et lagunaires, sont
largement répandues a la surface du globe et sont
particulierement bien représentées sur la fagade
atlantique francaise (Manaud et Monbet, 1980).
Elles sont caractérisées, dans leur partie inférieure
et moyenne, par des vasiéres intertidales qui sont
soumises & des conditions drastiques a cause du
balancement biquotidien des marées (Gouleau,
1975) : érosion de l’interface eau-sédiment, brus-
ques et fortes variations de salinité, température,
éclairement, teneur en eau... Pourtant, par certains
aspects comme les activités microbiennes auto-
trophe et hétérotrophe ou la régénération des nu-
triments (McLusky, 1989 ; Day et al., 1989), ces
vasieres s’averent fortement productives et pour-
raient largement contribuer a 1’enrichissement des
masses d’eaux cotiéres.

Pendant la phase d’émersion, |’interface air-sé-
diment recoit une quantité d’énergie considérable,

sous forme de chaleur et de rayonnement, qui
contraste avec les conditions prévalant pendant
I’'immersion. Pour en bénéficier, les populations
d’Algues unicellulaires doivent cependant faire
preuve de plasticité physiologique afin d’ajuster
leur métabolisme aux écarts rapides des parame-
tres environnementaux. Théoriquement, 1’élévation
de température doit stimuler 1’activité bactérienne
et ’accroissement de 1’intensité lumineuse a pour
effet d’augmenter le potentiel photosynthétique du
microphytobenthos. En conséquence, la producti-
vité globale de la vasieére est vraisemblablement
directement liée a la dynamique de la production
des communautés microbiennes pendant 1'émer-
sion.

L’objectif de la présente étude est d’analyser,
a I’échelle horaire, la dynamique de la production
potentielle et de la consommation d’oxygene 2 la
surface du sédiment d’une vasiére intertidale de
la baie de Marennes-Oléron (Charente-Maritime,
France) a marée basse. Les mesures ont été réa-
lisées a la fin de I’hiver car des tapis denses de
Diatomées se forment & la surface du sédiment a



110 D. GOULEAU et al.

cette période de I'année. Le métabolisme li€¢ a
I’oxygene est considéré ici comme le reflet des
activités microbiennes autotrophe et hétérotrophe.
La teneur en chlorophylle a sédimentaire, 1’inten-
sité lumineuse et la température ont été suivies
pendant toute la durée de 1’expérience.

MATERIEL ET METHODES

Les expériences ont été réalisées sur une va-
siere intertidale située dans la partie orientale de
la baie de Marennes-Oléron au lieu-dit « Cote de
Monportail » le 19 mars 1992 pendant la phase
d’émersion qui a duré 7 h 30 min (marée basse a
11 h 08 min, TU + 1 ; coefficient 111).

1. Métabolisme lié a Uoxygene

Les quantités d’oxygeéne produites ou consom-
mées a la surface du sédiment 2 marée basse ont
été évaluées indirectement en mesurant la varia-
tion de la teneur en oxygeéne d’un volume d’eau
contenu dans des incubateurs benthiques. Des es-
sais préliminaires ont permis de s’assurer de I’ab-
sence d’effet de confinement dans 'eau et le
sédiment pendant toute la durée de 1’incubation.
Cette technique recrée artificiellement une inter-
face eau-sédiment pendant la phase d’émersion.
On ne peut pas s’affranchir de cette contrainte im-
posée par la technique ; c’est la seule facon de
mesurer un flux effectif d’oxygeéne in situ. La va-
leur absolue du flux mesuré a l’interface eau-sé-
diment n’est probablement pas la méme que celle
du flux supposé avoir lieu a l'interface air-sédi-
ment. En revanche, d’un point de vue relatif, la
comparaison de mesures faites a différents mo-
ments de 1’émersion, si elles sont effectuées de
facon rigoureusement identiques, permet tout a
fait de mettre en évidence I’influence du temps
d’émersion précédant les mesures respectives. Il
est ainsi possible de garantir la relation entre la
variation du flux d’oxygéne mesuré a I’interface
eau-sédiment (témoignant d’une activité micro-
bienne) et le temps d’émersion, méme si la surface
du sédiment observé n’est pas réellement en émer-
sion. Selon ce principe, les processus de produc-
tion et de consommation d’oxygéne ont été
estimés au début, au milieu et a la fin de I’émer-
sion.

Par ailleurs, comme 1’azote peut étre provisoi-
rement un facteur limitant la production microal-
gale, le fait de recréer artificiellement une
interface eau-sédiment risque de fournir une
source d’azote par 1’eau surnageante et donc de
stimuler la production primaire microphytobenthi-
que. Dans ces conditions, les flux d’oxygeéne que

nous avons mesurés nous donnent une production
potentielle.

Pour mesurer la demande en oxygene du sédi-
ment (DOS), 3 séries de 12 incubateurs obscurs
(en PVC, contenant 0,265 1 et couvrant 36,30 cm?
sur une hauteur d’eau d’environ 7 cm) ont été en-
foncées de fagon aléatoire a la surface du sédi-
ment, respectivement 10 minutes (7 h 30 min, Ty),
2h (9 h30 min, T>) et 4 h (11 h 30 min, T4) aprés
le retrait de I’onde de jusant. Pour chacune d’entre
elles, la teneur en oxygeéne a été mesurée initia-
lement dans 1’eau d’incubation, puis 4 incubateurs
ont été prélevés toutes les heures pour obtenir des
durées d’incubation de 1, 2 et 3 h. La contribution
du bactérioplancton et du phytoplancton a été éva-
luée par des incubations paralléles de flacons obs-
curs et a été retranchée des valeurs mesurées dans
les incubateurs.

Il a alors été possible d’établir, a partir de ces
échantillons indépendants, une régression linéaire
entre la teneur en oxygene dissous dans l’eau et
le temps d’incubation, la pente négative de la
droite de régression représentant la consommation
totale d’oxygene (DOS) pendant les 3 h d’incuba-
tion. Une analyse de covariance a ensuite été uti-
lisée pour tester ’hypothése nulle (Hp) d’égalité
des pentes obtenues a différents stades de 1I’émer-
sion.

De plus, pour dissocier la demande biologique
en oxygéne (DBO) de la demande chimique
(DCO), du nitrure de sodium (NaN3) a été ajouté
(concentration finale de 1,5 g.1'') dans 4 incuba-
teurs supplémentaires au début de ’expérience
pour stopper toute activité biologique (Sommaru-
ga, 1991).

La production nette potentielle d’oxygéne de
I’interface a été évaluée de maniére similaire, avec
soustraction de la production planctonique, au
moyen d’incubateurs transparents (en polycarbo-
nate, contenant 0,3251 en couvrant 43 cm? avec
une hauteur d’eau d’environ 7 cm): 2 séries de
4 incubateurs ont été placées a la surface du sé-
diment, respectivement 10 minutes (7 h 30 min,
Tp) et 3h 30 min (11 h 30 min, T55) apres le re-
trait de la mer. Seules les concentrations initiales
et finales (aprés environ 3 h d’incubation, de T,
a Tss et de Tss5 a Tyz5) ont été mesurées. Comme
un test de comparaison de pentes n’était pas réa-
liste dans ces conditions, une comparaison des
concentrations finales entre les 2 incubations a été
réalisée au moyen du test t.

Ce type de mini-chambres benthiques a déja été
utilisé par Davis et Mc Intire (1983) (300 ml ;
36,3 ¢cm?), Plante-Cuny et Bodoy (1987) (300 ml ;
43 ¢cm?) et Kristensen et al. (1988) (125-250 ml ;
25 cm?).

En pratique, tous ces incubateurs, obscurs et
transparents, sont enfoncés dans le sédiment jus-
qu’a une profondeur de 3 cm. Ils sont ensuite rem-
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plis d’eau (prélevée avant le retrait de 1’onde de
jusant) sans créer de bulles d’air et sans remettre
le sédiment en suspension a 1’aide d’une seringue
de 300 ml. On laisse largement déborder pour
chasser tout 1’air et on ferme hermétiquement avec
un bouchon en caoutchouc. On suit la procédure
inverse pour récupérer 1’eau a I’issue de I'incu-
bation. L’oxygéne a été dosé conformément a la
méthode de Winkler sur ces échantillons.

2. Biomasse chlorophyllienne

Des carottes de sédiment de 5,7 cm? de section
ont été prélevées toutes les heures de 7 h 30 min
(Tp) a2 13 h 30 min (Ts) pour doser la Chl. a. Pour
chaque temps de préléevement, des triplicats ont
été échantillonnés de fagon aléatoire et les 5 pre-
miers mm de sédiment ont été immédiatement
congelés dans de I’azote liquide et conservés a
I’obscurité pour éviter toute dégradation pigmen-
taire. Le sédiment a ensuite €té lyophilisé et I'ex-
traction des pigments chlorophylliens s’est
effectuée sur 100 mg de sédiment sec dans 5 ml
d’acétone a 90 % a 5°C et a I’obscurité pendant
24 h. Les concentrations mesurées ont été expri-
mées en mg Chl a m™2.

Tous les dosages de Chl. a ont été réalisés par
la méthode de chromatographie liquide a haute
pression en phase inverse. La méthode de Man-
toura et Llewellyn (1983) a été utilisée aprés mo-
dification de la composition de I’éluant B ainsi
que du gradient d’élution. La phase mobile
consiste en un éluant A composé de solution P,

d’eau distillée et de méthanol dans les proportions
respectives de 10: 10: 80 par volume et en un
éluant B constitué d’acétone et de méthanol a rai-
son de 40: 60 par volume. La solution P est
constituée de 1,5 g de tétrabutyl ammonium acé-
tate (Fluka, 95 %) et de 7,7 g d’ammonium acétate
complétés & 100 ml d’eau distillée.

Pour I’analyse, 150 pul de solution P ont été ad-
ditionnés & 500 ul d’extrait acétonique. Aprés
5 min. de stabilisation, 100 pl du mélange ont été
injectés dans la boucle du chromatographe. Le
gradient d’élution, initialement & 20 % d’éluant B,
passe 2 100 % de B en 7 min., y reste pendant
6 min. avant de revenir a 20 % de B en 4 minutes.
La colonne a été rincée par le mélange de solvants
pendant 5 min. entre chaque injection d’échantil-
lon. Un fluorimétre (Kontron, SFM 25) a permis
la détection de fluorescence de la Chl. a avec une
longueur d’onde d’excitation de 430 nm et une
longueur d’onde d’émission fixe de 664 nm. Les
standards de Chl. a utilisés correspondent a des
préparations commerciales (Sigma).

3. Enregistrements en continu

L’intensité lumineuse incidente a la surface de
la vasiére (umol.m2s!) et la température de la
vase ont été enregistrées pendant toute la phase
d’émersion grice 4 une centrale d’acquisition (Li-
Cor Datal.ogger LI-1000). Les 2 paramétres ont
été intégrés sur des périodes de 30 min., corres-
pondant & la moyenne de valeurs prises toutes les
5 secondes. L’éclairement (Photosynthetic Photon
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Fig. 1. — Baisse de la teneur en oxygeéne (mg 1'') dans les incubateurs obscurs en fonction de la durée de I’incubation
(heures). Les pentes négatives des droites de régression représentent la consommation d’oxygéne par le sédiment au
cours de trois incubations successives : A. de Tp a T3, B. de T2 a Ts, C. de T4 a T7 (Les indices 0 a 7 correspondent

au nombre d’heures apreés le retrait de I’onde de jusant).

Decrease of oxygen concentration (mg I'!) in dark incubators as a function of incubation duration (hours). Negative
slopes indicate sediment oxygen consumption for three successive incubations : from Ty to T3, B. from T2 to Ts, C.
from T4 to T;7. Subscripts 0 to 7 indicate the number of hours following the beginning of emersion.
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Tabl. I. — Equations des régressions linéaires utilisées pour calculer la demande en oxygeéne du sédiment (DOS) pour
les 3 incubations successives. y est la DOS (mg Oz 1'' h'') et x le temps d’incubaton (heures).

Equation of the linear regressions used to calculate sediment oxygen demand (SOD) during the 3 successive incuba-
tions. v is SOD (mg O2 ! h'') and x the incubation time (hours).

Incubations Droites de régression R2? p

TyaT; y = 7,28(x0,06) - 0,142(x0,03)"x 0,62 .
T,aTs y = 7,31(£0,07) - 0,188(+0,03)"x 0,75 b
T,aTy y = 7,33(x0,08) - 0,281(+0,04)"x 0,83 ey

Flux Density) a été mesurée par une sonde atmos-
phérique plate Li-Cor LI-190SA Quantum Sensor et
la température par une sonde Li-Cor LI-1000-15.

RESULTATS

1. Demande en oxygéne du sédiment (DOS)

La consommation d’oxygéne dans les incuba-
teurs obscurs n’est pas constante tout au long du
temps d’émersion (Fig. 1). Aux différents stades
de I’émersion (10 min., 2 h et 4 h aprés le retrait
de I’onde de jusant), la baisse de la teneur en oxy-
géne dans l’eau d’incubation au cours des 3 h

d’incubation s’est accrue. Les pentes négatives
des régressions (Fig. 1 et Tabl. I), représentant
les flux d’oxygeéne vers le sédiment, sont signi-
ficativement différentes (comparaison de pente
par analyse de covariance : 0,001 <p < 0,01): la
consommation d’oxygeéne pendant la phase finale
de I’émersion (de T4 a T7) était plus importante.

Pour les trois stades successifs de 1’émersion,
la DOS (i.e., consommation rapportée a une unité
de surface et de temps) était respectivement
de 10,36 £2,19, 13,72 £ 2,19 et 20,50 £ 2,92 mg
O, m? h!. Les incubations réalisées avec du NaN3
montrent que la demande chimique moyenne en
oxygene du sédiment représentait environ 67 % de
la demande totale moyenne, la partie complémen-
taire étant due a la respiration des communautés
benthiques.

ésa_ 7 \
i | 7\

NN

TO T3,6

73,5

Fig. 2. — Teneur en oxygéne (mgl') dans les incubateurs transparents au début et a la fin de deux incubations
successives (valeurs moyennes + une demie Erreur Standard) : A. Pendant la premiére partie de I’émersion (de To a
T3,5), B. Pendant la seconde partie de I’émersion (de T3s & T72s) (Les indices 0 a 7 correspondent au nombre

d’heures apres le retrait de 1’onde de jusant).

Oxygen concentration (mg I'') in clear incubators at the beginning and the end of two successive incubations (averages
+ half SE) : A. During the first part of emersion (from Tp to T35), B. During the second part of emersion (from T35
to T72s). Subscripts 0 to 7 indicate the number of hours following the beginning of emersion.
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Fig. 3. — A, Concentration de la
chlorophylle a (mg m) dans les
5 premiers millimétres du sédi-
ment au cours de 1’émersion
7 (de To & Te). (Les indices 0 a
7 correspondent au nombre
d’heures apres le retrait de 1’onde
de jusant). Les cercles pleins re-
présentent la moyenne de trois ré-
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T5

L plicats, les barres verticales
T6 I’erreur standard. B, Intensité lu-
mineuse (umol m?s'; cercles
pleins) et température (°C; cer-
cles vides) pendant la période
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d’émersion (de Tp a T7). (Les in-
dices 0 & 7 correspondent au
nombre d’heures aprés le retrait
de I'onde de jusant).

A, Chlorophyll a concentration
(mg m?) in the top 5 mm of the
sediment during emersion. Sub-
scripts 0 to 7 indicate the number
of hours following the beginning
of emersion. Full circles repre-
sent the mean of three replicates
+ SE. B, Photosynthetic Photon
Flux Density (umol m? s ; filled
circles) and temperature (°C;
hollow circles) during emersion
(from To to T7). Subscripts 0 to

20
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2. Production d’oxygéne

I1 y a eu production nette potentielle d’oxy-
géne dans les incubateurs transparents tout au
long de la période d’émersion (Fig. 2). Cepen-
dant, ’augmentation de la teneur en oxygeéne est
plus importante dans la deuxiéme partie de 1’é-
mersion. Lors de la premiére incubation
(Fig. 2A), la concentration est passée de 7,33 a
12,34 mg O; 1'!, soit une augmentation d’envi-
ron 68 %, alors que pendant la seconde incuba-
tion (Fig. 2B) la concentration a augmenté de
153 % (de 7,22 a 18,30 mg O, I'"). Les concen-
trations initiales étant pratiquement identiques,
nous avons testé les teneurs finales et il est clair
que les valeurs de la seconde incubation étaient
significativement supérieures (test-r unilatéral :
p <0,001) a celle de la premiére. Rapportée a
une unité de surface et de temps, la production
d’oxygeéne était presque 2 fois plus forte de T35
a T725 (220,98 £ 10,72 mg O, m? h'!) que de Ty a
Tss (115,42 £ 19,81 mg O, m2 h').

T6

7 indicate the number of hours
following the beginning of emer-
sion.

¥

3. Biomasse chlorophyllienne

La concentration en Chl. a dans les 5 premiers
mm du sédiment a augmenté entre T4 et Ts
(Fig. 3), délimitant 2 périodes différentes et ho-
mogenes : de Ty a T4, la teneur en Chl. a est de
37,65+ 1,64 mg m?, et de Ts a Tg elle atteint
51,80 £ 3,09 mg m2, soit une augmentation d’en-
viron 38 %. La seconde période est significative-
ment supérieure 2 la premiére (test-# unilatéral :
p <0,001).

DISCUSSION ET CONCLUSION

La demande totale en oxygéne du sédiment ain-
si que sa production, qui refletent 1’activité des
communautés hétérotrophe et autotrophe, se sont
accrues sur la vasiére intertidale au cours du
temps d’émersion (Fig. 1 et 2). En montrant qu’il
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existe une variabilité des flux a I’échelle horaire,
cette étude confirme les premicres observations de
Pinckney et Zingmark (1991) a propos des fluc-
tuations de 1’activité photosynthétique du micro-
phytobenthos pendant les phases d’émersion.
Cette variabilité n’est pas encore prise en compte
dans 1’établissement des bilans d’énergie sur ce
type d’écosystéme. De plus, la DBO (33 % de la
demande totale DOS), qui est essentiellement due
a 'activité des Bactéries aérobies et a la respira-
tion de la méiofaune et de la macrofaune, ne re-
présentait en moyenne sur toute la période
d’émersion que 3 % de la production potentielle
nette d’oxygene, ce qui souligne le fort potentiel
des processus autotrophes a cette période de I’an-
née, potentiel qui peut étre attribué a la trés forte
abondance de biofilms de Diatomées répartis en
agrégats a la surface du sédiment.

L’augmentation de I’activité photosynthétique
dans la deuxiéme phase de I’émersion, c’est-a-dire
a partir de Ts, s’est produite simultanément a 1’ac-
croissement de la teneur en Chl.a pendant cette
méme période (Fig. 3). Il existe également une
augmentation de I’énergie lumineuse et de la tem-
pérature a la surface des sédiments particuliere-
ment entre Ts et Ty (Fig. 3B).

Sur le plan quantitatif, au cours de la deuxiéme
phase d’émersion, la production d’oxygéne a été
supérieure de 50 % a celle de la premiére phase.
Si I’on calculait la valeur cumulée de la produc-
tion potentielle nette d’oxygéne pendant les
7 h 30 min que dure 1’émersion, soit en fonction
du flux mesuré au début, soit de celui de la fin
de cette méme émersion, on obtiendrait une pro-
duction totale bien différente dans chacun des cas
de figure : 866 contre 1 657 mg O, m2h'!. La dy-
namique des flux revét donc un aspect fondamen-
tal dans 1’établissement des bilans d’énergie dans
ce type d’écosysteme. Outre la lumiére et la tem-
pérature qui agissent directement sur la photosyn-
thése, des facteurs intrinséques, comme le rythme
de migration verticale des Diatomées pendant 1’é-
mersion (Callame et Debyser, 1954 ; Hopkins,
1963 ; Round et Palmer, 1966 ; Pinckney et Zing-
mark, 1991) ou la variation de la performance
photosynthétique (Blanchard et Montagna, 1992)
(activité par unité de Chl.a), peuvent moduler
I’activité photosynthétique et contribuer a expli-
quer la variabilité des flux observés. D’ailleurs,
I’activité photosynthétique par unité de Chl.a a
augmenté de 3,08 mg O, mg Chl.a™! entre T, et
T3‘5 a 4,69 mg 0, mg Chl a! entre T3_5 et T7!25.

En tout état de cause, 1’accroissement de la
production potentielle a la surface de la vasiére
semble étre la résultante de plusieurs processus
qui ont lieu simultanément, avec probablement
une synergie entre la migration verticale des
Diatomées et l’accroissement de ['efficacité
photosynthétique qui découle d’une exposition
a la lumiére.

En conclusion, il apparait que la phase d’émer-
sion joue un role primordial dans la production
des vasiéres intertidales a cette période de 1’année.
Cette production peut avoir des répercussions sur
celle des masses d’eau cdtiéres, grice a la remise
en suspension du sédiment & marée haute. C’est
un mécanisme qui a déja été mis en évidence dans
certains systemes estuariens (Roman et Tenore,
1978 ; Baillie et Welsh, 1980).

Les résultats de cette étude ne concernent
qu’'une situation de fin d’hiver, lorsqu’existe un
tapis algal trés développé a la surface du sédi-
ment. Il est possible que les mécanismes évoqués
soient sensiblement différents a une autre période
de I’année, notamment en été lorsque les biofilms
de Diatomées ne sont plus visibles a 1’interface
air-sédiment.
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