Etude de la fertilité
d’une lagune tropicale de Coéte d’Ivoire
au moyen de tests biologiques
sur populations
phytoplanctoniques naturelles
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REsume

Les éléments nuiritifs qui conirélent la biomasse du phyltoplanclon de la lagune Ebrié oni éié délerminés au
moyen d’enrichissements différentiels sur les populalions nalurelles « in vitro ». L'ordre de limilalion est généralement
le suivant : azole, phosphore, carbone. Dans 4 cas sur douze, le P inlervient avec la méme inlensité que 'N. Dans un
cas d’eulrophisation exiréme et en période de dessalure, 'N, le P ef le C sont limitanis ensemble. Ces limilations
nulrilives in vitro, ne soni souvent que potentielles in situ. Les rapports du carbone, de 'azole el du phosphore parli-
culaire & la chlorophylle « a» sont en moyenne de 132, 16,8 et 2,6 mg.mg™ dans les milieuz nulritivement carencés
en N el P.

Mots-cLEs : Phytoplancton — Production primaire — Nutriments — Biotests — Lagune — Tropical.

ABSTRACT

GROWTH POTENTIAL OF A TROPICAL COASTAL LAGOON OF THE IVORY GOAST STUDIED WITH BIOASSAY ON NATURAL
PHYTOPLANKTON POPULATIONS

In vitro enrichments experiments on nalural populations have been used fo determine the nutrients conirolling
the biomass of phytoplankton in the Ebrié coastal lagoon. The limiting nuirients were generally nitrogen, phosphorus
and carbon in this order; in three cases out of twelve, P and N act simullaneously; in an exlreme eutrophic waler
sample, N, P and C were together limiting. No effect on biomass was observed following addition of melals, vilamins
or chelalors. These limilations observed in vitro were offen only potential in situ. When chlorophyll “a” reached
its mazimum in N and P starved cultures, N|Chl, P|Chl and C|Chl ratios of seston had mean values of 16.8, 2.5
and 132 mg.mg-1, with litile dispersion (standard error|mean <28 %). It is deduced that the optimal phytoplankion
N|P ratio is 14.89 atfat. Such dala can help in the prediction of phytoplankion increase due to nutrient enrichment
by human activities.

Key worps: Phytoplankton — Primary production — Nutrients — Bioassays — Coastal lagoon — Tropical.

* Océanographe O.R.S.T.0.M., 24, rue Bayard 75008 Paris.
** Océanographe O.R.S.T.0.M., C.R.0., BP 2241, Dakar, Sénegai.
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1. INTRODUGTION

La lagune Ebrié est un milieu saumatre de
b66 km? et de profondeur moyenne inférieure 4 b m,
qui s’étend pour I'essentiel sur 150 km parallélement
a4 la Gote Atlantique au sud de la Cote d'Ivoire
fig. 1 et 2}, Sa morphologie et son hydroclimat ont
été décrits par Taster (1974) et VarrLer (1978).
La répartition saisonniére et. géographique des sels
nutritifs, de la hiomasse du phyteplancton et de sa
production ont été décrits par Pacis ef al. {1979).
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— La région d’Abidjan. Position des stations 1 H, E, [ ef K

Cet. article met en évidence I'extréme hétérogénéité
des biomasses du phytoplancton. Les concentrations
en chlorophylle «a» sont de quelques mg.m-® au
débouché des riviéres, alors qu'elles dépassent cou-
ramment 50 mg. m-? dans les régions naturelles les
plus riches. En zones polluées, en particulier par
Pagglomération d’Abidjan, les concentrations peu-
vent dépasser 3(0M) mg/m?® sur plusieurs meétres
d’épaisseur, alteignant ou dépassant les limites
théoriques admissibles (STEeMANN, NIELSEN, 1962;
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Tarring, 1973). A quelques kilométres de ces zones
extrémement eutrophes, les concentrations peuvent
étre cent fois inférieures (données non publiées),
Ce phytoplancton, lorsqu’en quantité « raisonnable »,
est source essentielle de nourriture, non seulement
du zooplancton et zoobenthos, mais également des
poissons constitués pour prés de 3/4 de filtreurs
pélagiques (Gerrorto ef al., 1976; DuranD ef dl.,
1978). En quantité excessive, il est source de nui-
sance. Il dépasse alors les capacités d’assimilation
des herbivores comme le montrent LEBORGNE et
Durour (1979). Il sédimente alors et sa putréfaction
provoque la désoxygénation des couches profondes
et le dégagement de produits réducteurs qui peuvent
empoisonner les couches superficielles et y provoquer
des mortalités massives de poissons.

Le contrdle de cette biomasse phytoplanctonique
nécessite la connaissance de ses mécanismes de pro-
duction, en particulier de ses facteurs limitants.
Parmi ces facteurs figurent les substances nutritives
dont nous nous proposons d’étudier iei le rdle sur
la production du phytoplancton en lagune Ebrié.

Pour ce faire, une démarche classique consiste &
comparer 'évolution de deux groupes de données :
les concentrations en éléments nutritifs et la biomasse
phytoplanctonique. Il y a plus de 20 ans que
KeTcHUM ef al. (1958) ont passé en revue les échecs
provoqués par cette démarche, ce qui n’empéche
pas qu’elle soit encore couramment utilisée. Elle est
eritiquable pour diverses raisons dont nous résume-
rons les prinicpales (voir aussi MamsTriNi, 1976).

(1) Les corrélations entre les deux groupes d'ana-
lyses ne sont pas toujours évidentes, et méme
Iorsqu’elles le sont, elles ne fournissent pas de
preuves de causalité directe.

(2) Hormis quelques nutrilites : NO4-, NO,-, NH,*,
PO,, Si O,, on ne sait pas aisément doser les élé-
ments biogénes, d’autant plus que certains peuvent
étre présents & des concentrations indétectables.

(3) Un élément présent en quantité apparemment
suffisante n’est pas nécessairement sous une forme
chimique disponible. A ce sujet, Beruanp ef al.
(1973b) écrivent que «'effet critique d'un élément
sur la croissance d'une algue dépend plus des condi-
tions physico-chimiques environnantes qui controlent
sa disponibilité que de sa concentration totale ».

(4) Les besoins nutritifs du phytoplancton varient
avec les espéces. (’est ainsi que nous avons relevé des
rapports de composition interne optimale N/P
variant entre 5,6 at/at pour Chlorella pyrenoidosa
(Kercaum et ReDFIELD, 1949) et 45 atf/at pour
Pavlova lulheri (Saxksuauc et HoLm-HANSEN, 1977).

(5) Cette méthode ignore la capacité qu’ont les
algues de stocker des quantités d’éléments nutritifs

Rev. Hydrobiol. irop. 14 (2): 103-114 (1981).

bien supérieures & leurs besoins immédiats (Macke-
RETH, 1953; McAvrrister el al., 1961; CAPERON,
1968; Funs el al., 1972; Droor, 1973, 1974, 1975;
Rueg, 1974, etc.). Il en résulte qu'un milieu peut
étre totalement épuisé en éléments nutritifs sans que
la croissance de son phytoplancton soit arrétée.

[l était donc nécessaire d’utiliser une approche
plus directe. Ceci a été fait grdce aux tests biolo-
giques qui utilisent les algues elles-mémes comme
moyen d’estimation de la capacité des eaux & sup-
porter une biomasse donnée. Leur principe est basé
sur la loi de Liebig qui postule qu'd un moment
donné la croissance d’'un étre vivant est limitée par
un seul facteur. Si ce facteur est fourni en exces, la
croissance reprend jusqu’d ce qu'un second facteur
limite. Si ce second facteur est fourni, la croissance
reprend. Et ainsi de suite, on peut expérimentale-
ment déterminer les facteurs limitants successifs.
Cette méthode déja utilisée par SCHREIBER en 1927
n’est vraiment pratiquée, de facon peu courante
d'ailleurs, que depuis une vingtaine d’années.

Un cas particulier de tests biologiques est celui
des enrichissements différentiels que nous avons
pratiqués sur 12 prélévements de la lagune Ebrié
avec pour objectit de déterminer la fertilité et les
éléments nutritifs limitant la biomasse du phyto-
plancton.

2. PRELEVEMENTS ET METHODES

La lagune Ebrié est soumise a4 des échanges entre
les eaux océaniques et continentales variables selon
les lieux. G'est pourquoi nous avons effectué nos
préléevements en 5 stations représentatives, autant
que faire se peut, de ensemble de la lagune (fig. 1
et 2).

— Station E, dans le chenal central de la région
d’estuaire, non loin de l'unique communication avec
P'océan : le canal de Vridi.

— Stations I ou K, dans deux baies de la région
d’estuaire polluée par les effluents de I'agglomération
d’Abidjan.

— Station 1H, dans une baie de la région d’estu-
aire a l'écart de ces pollutions.

— Station B, dans le chenal central d'une région
continentale.

Ces stations ont été visitées au maximum de
développement des saisons caractérisées par Pagis
el al. (ibid.) : en mars pendant la saison séche, en
juin ou juillet pendant la saison des pluies, en
octobre ou novembre pendant la saison des crues.

A chacune de ces douze stations de 'eau de sub-
surface a été prélevée, passée sur une soie a plancton
de 200 pm et répartie en trois fractions.
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TapLEAU [

Caractéristiques des prélévements in sifu. Colonne 8 : fluorescence in vive en unilés arbifraires ; colonne 9 : chlorophylle ¢ a » active

en pgfl 5 coloune 10 4 12 ¢

carbone, azote et phosphore particulaire en patg/l ; colonne 13 & 16 :

sels minéraux dissous en patg/l ;

colonne 17 et 18 : azote et phosphore organique dissous en patg/l

Plré- 2 3 4 5 6 7 8 Q9 10 11 12 13 | 14 15 lfs B 17 18
leve- Date |Saison{ Ne° Région Zone S | Fluo.{ Chl Cp Ny | Py |[NOSINOQg [NHHPOS N 1Py g
1977 Siat. ofec €«

meni
1 j17/3 Iseche | 1H | estuaire baie naturelle|30 351 3.76] 28.04| 3.61}10.31] (L13[4.40} 0.61)10.79] 9.96] 0.27
2 1183 |séche I | estuaire baie urbaine |27 33.071 11.95] 50.67| 38.391 0.7910.8911.33| 4.95{2.08 | 14.46] 0.79
3 | 2346 |séche B | continentale| chenal central| 4,56| 37.5] 13.09] 99.52{ 14.41] 0.861 0.37 |2.00| 7.53]0.36 | 27.87] 0.33
4 [ 31/3 |séche E | estuaire chenal central| 22 33.01 5.59] 61.96| 6.67{0.61|0.17({0.81| 0 0.66 | 18.62[ 1.10
5 | 2/6 |pluies| [ | estuaire baie urbaine |24 45.0] 20.26] — — | — | 0.20[0.30 | 5.2610.66 | 22.35 0.88
6 9/6 | pluies| LH | estuaire baie naturelle| 14,5 | 27.5| 9.86] — —_ — 04011541 3.12|0.45 | 26.74] 1.01
7 17 |pluies| B | continentale]chenal central{ - 74.0| 22.96] — — | — 10.91156.80( 3.1110.41 | 25.18{ 0.73
8 4/10] crues | 1H | estuaire baie naturelle| 4 38.01 9.14| 86.37] 11.52{ 0.93] 1.35 |6.71 | 0.06[0.67 | 20.28| 0.58
9 | 11/10] erues E | estuaire chenal central| 4 56.0[ 10.16{100.86} 11.93| 1.04] 1.36 | 7.40{ 2.75]0.45 | 19.0 | 0.78
10 | 18/10] crues I | estuaire bhaie urbaine | 4 133.0] 52.63| 457.82) 47.79} 2.781 (.20 {3.00 | 7.42/0.35 | 24.38] 0.8
1t 4411} crues B | continentale|chenal central] 4 20.5] 9.86]123.92] 12.89) 0.8110.07 {0.55 | 0.91]0.11 | 24.27| 0.b4
2 21411} crues K | estuaire baie urbaine {14 34.3] 7.84[156.38] 15.63| 1.31]0.13 |0.73 } 49.29/1.90 | — —

Sur la premiére fraction du prélévement, la tluo-
rescence in pivo a Lé mesurée par la méthode et avec
Péquipement recommandés dans STRICKLAND el
Parsons (1968) et la salinité au réfractomeétre. Le
seston a été recueilli sur un filtre de verre Gelman
type A de porosité moyenne 0,3 pm sous une dépres-
sion de 100 mbar. Sa composition élémentaire en G
et N a éLé dosée a 'analyseur GHN Hewlett-Packard
185 b, celle en P par la méthode de MEnzEL ct
Corwin (196D). La chlorophylle «a» active a été
évaluée par dosage fluorimétrique des extraits acéto-
niques avant et aprés acidification (Horm Hansen
et al., 1965). Sur le filtrat on a évalué I'N et le P
total dissous par la méthode de ArmsTRONG et
TisprTs (1968), ainsi que les concentrations en NO,-,
NOQy-, NH * et POy~ selon les protocoles recomman-
dés dans StrickLAND et Parsons (ibid. ).

La seconde fraction du prélévement d'origine,
contenant donc tout le phytoplancton inférieur 4
200 pm, a été répartie en 7 & 18 séries (selon les
prélévements) de 4 flacons de 300 ml. Une série a
servi de témoin tandis que les autres subissaient des
enrichissements de un, plusieurs ou tous les éléments
nutritifs suivants : N, P, groupe de vitamines, groupe
de métaux, G minéral, EDTA. Les concentrations
utilisées sont adaptées du milieu ASP 2 de Prova-
soLl ef al., (1957). Na NO; : 50 mg/l (588 patg N.1-1) :
KoHPO, 5 mgft {29 patg P.1-1); H;BO, : 3,42 mg/l;
ZnGl, : 30 pg/l; GuGly : 0,32 pgfl; Na MoOg, 2H,0 :
7,26 pgfl; vit. By 100 pg/l; vit. H @ 1 pgfl; vit. By, :
1 pefl; HNaGO, : 229 mg/l (2,7 matg. G 1-1). Le

silicium n'a pas été fourni, les eaux lagunaires en

Rer. Hydrobiol. irop. 14 (2): 103-114 (1981).

contenanl en quantités non limitantes pour la pro-
duction phytoplanctonique : de 1 & 8 mg Si.1-
(VARLET, 1978). Ces flacons ont ensuife été incubés
sous lumiére naturelle dans un bac thermiquement
régulé par circulation d’eau. Ils ont été recouverts
de béchers autorisant le passage de l'air et agités
plusieurs fois par jour pour favoriser la remise en
suspension des cellules et les échanges avec I'atmos-
phére. La fluorescence in vivo dans chacun d’eux a
été mesurée quotidiennement entre 17 et 18 heures.
Cette mesure a été transformée en chlorophylle «a»
par une relation de proportionnalité déterminée
quotidiennement sur les milieux témoins et enrichis
de la 3e fraction du prélévement. Les concentrations
en chlorophylle «a» ainsi évaluées nous ont permis
de déterminer la réaction du seston végétal aux
différents types d’enrichissement.

La troisieme fraction de chaque prélévement
d’origine a été répartie dans deux bouteilles de
3000 ml. L'une a servi de témoin, l'autre a subi
I’enrichissement total N + P + EDTA - métaux +
vitamines 4 G aux concentrations ci-dessus rappor-
tées. Ces bouteilles ont été mises en incubation dans
les mémes conditions que les flacons de la 2¢ fraction.
Nous y avons mesuré quotidiennement entre 17 et
18 heures, a la fois fluorescence in vivo et la chloro-
phylle «a» active.

3. RESULTATS

Les caractéristiques chimiques des douze préléve-
ments d’origine sont portées sur le tableau I. La
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ENRICHISSEMENT CHLOROIl’HYLLE A mgf m-3 ENRICHISSEMEINT; CHLOROPHYLLE A mg.m-?
T T
U 10 100 1 10 100
Nul nf 1 Nul ‘II' 7
1A 1]
EOTA, Mix, Vit s prélévement c !
P al 4
lll
\l;l ']' N f: |]|
A, Mtx, Vit d.
N, P, EDTA, L N.B EDTA, Mtk Vit u
C.N. P, EDTA, Mtx, Vit g
Nul ih )
EDTA, Mtx, Vit 1 Nul g
P b C ins 8
N T‘l P M
N,F EDTA, Mtx, Vit ] N i)
NP i
N, EDTA,Mtx, Vit A
Nul il 3 C.N,P EOTA, Mtx, Vit 1
EDTA, Mitx, Vit i
P t
: g ) e—"
NP T : 'J_I 9
N,P Mtx, Vit 1L
,P EDTA, Mtzx, 111 NP |]|
N, P, EOTA, Mtx, Vit i)
Nl -1, 4 C,N, P, EDTA, Mtx, Vit 1
EDTA Mix, Vit i
P il Nul 1|
N III c | 10
N, P 1 ‘ 1 e N
N,P EDTA, Mtx, Vit R N 1]
N,P, EDTA, Mtx, Vit — 1.
Nl C, N,P, EDTA, MIX, Vit HE
u e
EDTA, Mtx, vit N [ ' 5
P .l ' Nul K
N ik P Hs 11
N, P 3l N Ak
N, P, EDTA, Mtx, Vit it N, P 1]
N,P EDTA, Mtx, vit 1|
C,N,P, EDTA, Mtx, Vit 1]
Nul 4!' ] 6
EDTA, Mtx Vit il
p ’l; Nul -|:
N =, P Ill 12
NP T‘I N |]|
N, P, EDTA, Mtx,vit T e i
C.N, P EDTA, Mtx,vit ol N,P, EDTA M, vit i
C, N,F, EDTA, Mtx, Vit i
Fi1c¢. 3. — Biomasse chlorophyllienne maximale atteinle en fonction des prélévements et des enrichissements. Moyenne et écart-type

de la moyenne de chaque série.

salinité varie entre 4 et 30 9, ce qui recouvre
I'essentiel des variations saisonniéres et spatiales de
Pécosystéme (VarLET, 1978; PacEs ef al., 1979).

Seules les moyenunes des maximums de chlorophylle
«a» atteints par les séries de flacons qui apportent
des informations sur l'ordre des éléments limitants
sont utilisées ici(fig. 3). La comparaison des moyennes
a été faite par le test de Student modifié par Welch
qui permet de tenir compte de 'absence d’homogé-
néité des variances (DacNELIE, 1970). Elle a permis
de déterminer lordre des éléments limitant la
biomasse exprimée par la chlorophylle « a» active
(biomasse chlorophyllienne : tabl. II).

Pour les prélévements 1 et 2, les combinaisons

d’enrichissement ufilisées n'ont permis que de
déterminer I’élément qui limite en premier. Pour
les préléevements 3, 4 et b seuls les deux premiers
éléments limitants ont pu.étre déterminés. Les autres
expériences ont permis de découvrir le 3¢ élément
limitant.

Dans tous les cas, on constate que I'N est nécessaire
4 une augmentation de la chlorophylle « a» signifi-
cativement supérieure 4 celle des témoins. Dans 2 cas
I'N et le P doivent étre ajoutés ensemble (préléve-
ments 3 et 12). Dans un cas, I'N et le P accroissent
séparément la chlorophylle «a» (prélévement 9).
Dans un cas enfin, I'N, le P et le G sont nécessaires
simultanément (prélévement 10). Dans tous les cas

Rew. Hydrobiol. trop. 14 (2): 103-114 (1981).
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TaBLeau 11

Chrdre  des éléments nutritifs limitant la biomasse
chlorophyllienne.

Ordre des tléments
an}]):;{: Saison Station imitants
Jer Qe Je
1 seche id N {P) —
Q séche I N {Py —_
3 séche B N4+P — (o
i séche E N P (G
5 pluies I N P (G
6 pluies 1H N PG —
7 pluies B N P+G —
8 crues 1H N P G
j¢] crues E NouP — 2
10 cries I N+4D — —_—
4G
11 erues B N P i
12 crues K N+4P (¥

ou il n'est pas élément limitant primaire avec I'N,
le P limite en second. Pour les prélévements 1 el 2,
on sait que le 2¢ élément limitant se trouve dans le
mélange P 4 Métaux 4 Vitamines + EDTA. Effec-
tivement, laddition du mélange N + P 4 Métaux +
Vitamines 4+ EDTA permet une croissance significa-
tive supérieure & celle de I'N seul (fig. 3).Les résultats
obtenus sur les prélévements suivants permettent
de supposer avec une bonne probabilité que le P est
indispensable avant les autres éléments de ce mélange.
Pour les prélévements 6 & 12, le plan d’enrichisse-
ment utilisé a permis de détecter le G comme étant
le 3¢ élément limitant. En effet, 'addition de G
pernmet d’accroitre significativement la chlorophylle
«a» atleinte par les séries déji enrichies en N, P,
Métaux, Vitamines et EDTA (fig. 3). Pour les
prélévements 3, 4 et 5, 'addition du mélange Vita-
mines + Métaux 4 EDTA n’augmente pas la bio-
masse chlorophyllienne des séries déja enrichies en N
et P (fig. 3). Il y a donc de fortes chances pour que le
3¢ élément limitant soit 14 encore le G. Le G n’inter-
vient done qu'une seule fois en premier dans les eaux
trés eutrophes de la station I, et de fagon d’ailleurs
hypothétique comme il en sera discuté plus loin.
Par contre, le fait qu'il intervienne dans les autres cas
aprés I'N et le P suppose que le Fe, les oligo-éléments
niétaux et vitamines, et les substances complexantes
sont, présents en quantité suffisante, et qu’aucun
autre élément nutritif important n’a été omis.

On remarque que ces limitations de la biomasse
exprimée par la chlorophylle « a » active, ne sont pas
en général effectives in silu. En effet, pour les

Rev, Hydrobiol. trep. 14 (2): 103-114 (1981).

Tasreau IIT

Biomasses chlorophylliennes initiales et maximales dans les
flacons témoins au cours des incubatlions en mg chl a. m-?

: ' Chl. «a» jChl ¢z »max.
} Saison Stalion L . .
vement in silu in vitro
1 stche 1H 3.76 5.3b
2 séche I 11.95 33.66
3 séche B 13.049 28.11
4 seche E 5.59 6.44
5 pluies I 20.26 38.42
6 pluies 1H 9.86 32.26
7 pluies B 22.96 32.20
8 crues 1H 9.14 10.10
9 crues E 10.16 10.71
10 crues T D2.63 52.63
11 crues B 9.86 9.86
2 crues K 7.84 45,26

prélevements 1, 2, 3,5, 6, 7, &, et 12, on observe une
augmentation significative de la biomasse chloro-
phyllienne dans les flacons témoins {tabl. III).
Autrement. dit, la biomasse augmente in vilro au-
dessus de son niveau in situ au moment du préléve-
ment.

4. DISCUSSION

On peut se demander dans quelle mesure ces
résultats traduisent la réalité in situ.

Par les expériences d'enrichissement, on mesure le
résultat d'une réponse métabolique : 'augmentation
de la chlorophylle ¢ a », qui intégre les modifications
de V'écosystéme au cours de lincubation. Outre
I'aceroissement volontaire de la concentration du
{ou des) composé(s), on recense un certain nombre
de modifications, immédiates ou progressives, plus
ou moins souhaitables, contrdlables et connues. Du
fait de l'enrichissement, on modifie I'équilibre du
milieu par 'une des nombreuses réactions chimiques
ou biochimiques recensées par Lee (1973). Du fait
du confinement, on limite les échanges gazeux avec
I'atmosphére, on limite le mouvement des cellules
avec pour conséquence le maintien & des conditions
de lumiére et de température de surface, on supprime
les échanges horizontaux et verticaux. Par la pré-
sence des parois de verre, on active le développement
bactérien {ZoBeLL & ANDERsoN, 1936), on dénature
la lumiére (FINDENEGG, 1966), on provoque certaines
adsorptions. Du fait de ces différentes modifications,
on provoque une dérive dans la composition taxono-
mique des populations, d’autant plus importante que
la durée de 'expérimentation est longue.
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Cies modifications sont communes a ious les tests
biologiques in vitro sur populations naturelles. Nous
n’examinerons que celles qui risquent d’'avoir une
importance particuliére du fait de notre protocole
expérimental et de notre milieu d’étude.

Pour 'azote, le phosphore et le carbone, les concen-
trations utilisées sont de 'ordre de grandeur de celles
des milieux de culture. Pour le G, elles ne sont pas
trés différentes de celles du milieu naturel en saison
séche dans la région d’estuaire. Pour I'N et le P,
elles sont supérieures & celles du milien. Dans les
régions les plus eutrophes, on n’observe pas de
concentrations en N total (dissous 4 particulaire)
supérieures & 150 patg.1-l. De telles concentrations
peuvent modifier les équilibres physico-chimiques,
done la forme des éléments nutritifs et par consé-
quent leur disponibilité pour le phytoplancton. Elles
sont néanmoins nécessaires pour détecter les éléments
limitants successifs. Elles sont utiles pour obtenir
une réponse significative dans un milieu naturelle-
ment eutrophe, dont les témoins sont trés dispersés.
Elles correspondent en outre aux concentrations qui
provoquent 'augmentation maximale de biomasse
de V'espéce néritique Skelelonema costatum (BERLAND
ef al. 1973 a). On a vérifié que les concentrations de
phosphate utilisées n’inhibent pas 'assimilation de
14 G de populalions issues de diverses régions
lagunaires (LEMAssoN, non publié). Sur les expé-
riences présentées ici, on n'a pas, au cours des
incubations, constaté d’inhibition des échantillons
enrichis par rapport aux témoins. Dans la plupart
des cas, on n'observe méme pas de phase de latence
préliminaire & l'augmentation de chlorophylle « a».
Bien siir, il est probable que ces fortes concentrations
favorisent l'élimination de certaines espeéces, soif
par intolérance (RopuEe, 1948), soit par compétition
avec des espéces mieux adaptées aux milieux trés
eutrophes. Nous simulons donc I'évolution de la
population en cas d'eutrophisation accentuée.

Le choix du maximum de chlorophylle « a » atteint
par chaque série, comme parametre estimatif des
effets des enrichissements, impose des expériences
longues (jusqu’a 7 jours), et va dans le méme sens.
On teste la réponse d’'une population dérivée de la
population d'origine et adaptée aux conditions
altérées de milieux (Hearey, 1973). Gette dérive
peut étre considérable {par ex. MenzEL ef al., 1963;
MAURER, 1978) ou faible (par ex. JAacoUEs el al., 1973).

Dans les flacons, la biomasse a été estimée par
mesure de la fluorescence in wvivo convertie en
chlorophylle « a» active. Or la fluorescence in vivo
est plus la mesure d’une propriété physiologique, que
celle d'une biomasse. Son rapport &4 la chrolophylle
« a», symbolisé ici par x, est susceptible de varier en
fonection des espéces, de leur état physiologique et des
conditions de milien (StrRicxranp, 1968; BLrasco,
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1973; KiErFER, 1973 a, b; EstraDA, 1974; Tunzr ef
al., 1974; HErRBLAND eL VOITURIEZ, 1977; SAksHAUG
et HoLm-HanseN, 1977; SLovaceEk et Hannaw, 1977,
SaMueLsoN ef al., 1978). Cetbte wvariation peut
atteindre un facteur 5. Il faut cependant noter que
nobre protocole expérimental supprime la variabilité
due aux econditions physiques, en particulier de
temperature et d’éclairement, puisque ces conditions
sont les mémes pour tous les flacons. Il supprime
aussi l'effet des variations nycthémeérales observées
par Kierer (ibid.) puisque les prises d’essal sont
faites chaque jour 4 la méme heure. KigFeR (ibid.),
Brasco (ibid.), Saksuauc et Horm-Hansew (ibid.),
ont en outre montré que le rapport augmente avec
les déficiences nulritives. Les données de SaxsHauG
et Horm-HanseEN (ibid.) suggérent néanmoins une
bonne stabilité de ce rapport jusqu’en fin de phase
plateau de leurs cultures. Nos propres données
{DuFouR, en préparation), montrent que ce rapport
varie peu pour des populations naturelles d’ori-
gine commune (méme prélévement ici), méme
ayant subi des enrichissements différents, pendant
les phases de latence, exponentielles ct station-
paires. Si, en outre, les conditions d’incubation
sonl identiques et si les prélevements successifs
ont lieu toujours & la méme heure, le ccefficient de
variation de x, OV = s¢/X, est toujours inférieur
4 0,18. Nous avons tenu compte de cette incertitude
dans la détermination des intervalles de confiance
des moyennes de chlorophylle «a» de chaque série
et dans leur comparaison. Ces précautions prises,
nos données concernant les flacons estiment correcte-
ment la chlorophylle « a» active.

Nous n'avons pas observé de rdle limitant des
métaux et vitamines et de TEDTA. Une fraction de
ces éléments pourrait avoir été amenée par les
impuretés des produits chimiques utilisés. En fait,
d’apres les indications des fournisseurs, la proportion
maximale d'impuretés des milieux non enrichis en
oligo-éléments par rapport & ceux enrichis, serait de
1 9% (pour le Fe). Il semble donc que les métaux,
vitamines et «substances complexantes» soient
présents en quantité suffisante en lagune pour
supporter des productions bien supérieures & celles
pratiquement possibles. Ge qui n’est pas étonnant
a priori dans un écosystéme tres ouvert aux apports
continentaux minéraux et organiques par les rivieres
el les égouts. Gorpman (1972) constate d’ailleurs que
la limitation par les oligo-éléments a plutot lieu dans
les milieux oligotrophes, tandis que BARBER &
RytHER (1969) observent une limitation par les
chélateurs dans les eaux d'upwelling pauvres en
substances organiques dissoutes.

Le troisiéme élément limitant détecté est le car-
bone. La figure 4 montre que la biomasse maximale
atteinte en présence d’N et P non limitant est pro-
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les séries enrichies en N et P {---), en fonction de la salinité¢
du prélevement (Durour ef al., 1981 a)

portionnelle & la salinité des eaux d’origine. Autre-
ment dit, plus les eaux sont salées, moins le carbone
limite, ce qui s’explique par la relation de propor-
tionnalité entre la salinité et le G minéral total,
établie pour la lagune par LEMasson {(communication
personnelle} (1). Cette limitation par le G observée
in vitro est tout & fait artificielle dans les eaux & forte
salinité. Elle impliquerait, en effet des apports d’N et
P trés importants : de Pordre de 2,5 mg d'N.1-1
pour le prélevement b. De tels apports, outre qu’ils
ont une faible probabilité de se produire, n’en ont
aucune de ne pas étre accompagnés du C nécessaire
4 leur utilisation par le phytoplancton, comme le
montre la composition des eaux urbaines et rurales
(Jaworskr el al., 1972; ForsBERG, 1976). Par contre,
en saison des pluies et de crue, les apports en N et P
nécessaires pour provoquer cette limitation sont
faibles. On peut méme en extrapolant les données de
la figure 4 vers les faibles salinités envisager une
limitation primaire par le G seul. 1l ne faut cependant
pas perdre de vue que cette figure a été établie & partir
de tests in vifro, dans lesquels les apports du GO,
atmosphérique sont limités, et ceux des couches plus
riches de la zone aphotique supprimés. Cette limita-
tion éventuelle par le (i, ou par un facteur qui lui est
lié comme le ph, sera examinée dans une autre
publication. i elle existe, elle est de toufe fagon trés
localisée dans le temps aux périodes de dessalure, et
dans I'espace aux zones les plus eutrophes.

Autre remarque, dans 4 cas, nos expériences
montrent que I'N et [e P sont nécessaires ensemble
ou séparément pour provoquer une croissance signi-

ficative de la biomasse chlorophyllienne. Ces résullats
sont en contradiction avec le principe de 1'élément
limitant unique de Liebig. On concoit cependant que
les besoins de différents systémes enzymatiques d’une
cellule puissent rendre possible cette limitation
simultanée. Différents auteurs (Cuexn, 1970; Droov,
1973; Goonarr, 1975) ont proposé des modéles
multiplicatifs de la production primaire rendant
comple de cette possibilité. Cette hypothése de
limitation simultanée par plusieurs éléments nutritifs
a par la suite été mise en doute par Droor (1974,
1975) et Ruee (1974, 1978) dans le cas de cultures
d'algues monospécifiques. Elle est cependant envi-
sageable pour des populations multispécifiques,
I'élément limitant pouvant différer, dans un méme
milieu, selon les espéces. En outre la biomasse
maximale, seule considérée ici, intégre la croissance
dans le temps. On concoit qu'un élément puisse
limiter dans un premier temps, un autre ensuite.
Enfin la croissance provoquée par l'addition de
I'élément limitant en premier peut n’étre pas statis-
tiquement, diftérente de celle provoquée par I'addition
des deux premiers éléments limitants, uniquement
du fait de la dispersion inévitable observée entre
flacons et de 'imprécision des évaluations de chloro-
phylle «a».

Nous avons remarqué que la biomasse chloro-
phyllienne dans les flacons témoins augmente au
cours des incubations dans 8 cas sur 12 au-dessus
de son niveau in silu au moment du prélévement.
Ce qui peul s’expliquer de 2 facons : (1) la biomasse
chlorophyllienne était en phase d’aceroissement au
moment du prélévement in situ et cet accroissement
se poursuit in vilro; (2) La biomasse chlorophyllienne
était limitée in silu par des facteurs dont le role est
réduit in vifro. La 2® hypothése se congoit par les
conditions d’incubation. Dans les flacons, leffet
limitant de la lumiére est réduit par maintien & des
conditions de surface; celui du broutage est réduit
par élimination préalable du mnéso- et du macrozoo-
plancton sur maille de 200 pm; celui de la sédimen-
tation est réduit par agitation pluriquotidienne.
Dans ces conditions, la biomasse des flacons témoins
peut s’accroitre jusqu's une certaine limite. Les
expériences d’enrichissement nous ont monfré que
cette nouvelle limite est dans les 12 cas le fait des
éléments nutritifs, puisque leur addition permet un
nouvel aceroissement de la biomasse (fig. 3). Dans
les flacons témoins, la biomasse est donc limitée
d’abord par les éléments nutritifs. Ges éléments y
sont aux concentrations du milieu naturel au moment

(1) GOymg.1-1 = 1,646 5 9%4-27,11; avec r = 0,83 pour n = 80.
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[ I
PABLEAU

™

v

Maximum de la biomasse chlorophyllienne dans les houteilles témoins. Concentrations en N, P et C du seston au moment de ce
maximum. Composition du seston ramenée & son contenu chlorophyllien au méme moment.

No Chl N, P, Cy N,/Chl P,IChl Cp/Chl
prélévement mg.m-? mat.g.m-3 mat.g.m-? mat.g.m"? mg.mg-t mg.mg-* mg.mg-!
1 5.53 7.75 0.93 81.58 19.62 5.21 177
2 28.56 18.26 2.54 276.64 8.95 2.75 116
3 23.82 22.60 1.89 212.84 13.28 2.46 107
4 5.87 9.47 — 76.63 22.59 —_ 156
8 11.78 13.59 1.29 86.37 16.15 3.39 38
9 i5.u8 26.30 1.68 240.11 23.04 3.26 180
10 H2.63 47.79 2.78 457.82 12,71 1.64 104
11 Q.86 12.89 0.81 123.92 18.30 2.65 151
12 48,42 56.66 2.70 442.69 16.38 1.73 110

du prélevement. La biomasse maximale atteinte dans
les témoins est donc une estimation de la biomasse
autorisée par les éléments nutritifs in situ. Cette
biomasse ou fertilité potentielle varie de 5,35 a
52,63 mg.m-? de chlorophylle « a» actlve, gamme de
cuncentra’mon tout entiére comprise dans celle
caractérisant les eaux eutrophes d’aprés SaxamoTo
(1966). La fertilité potentielle maximale s’observe
en.stations I et K dans les baies polluées (préléve-
ments 2, b, 10 et 12).

Dans les témoins, au moment du maximum de la
biomasse chlorophyllienne, la fraction utilisable de
I'élément nutritif le plus limitant est immobilisée dans
le seston. Nous avons estimé ces fractions par dosage
a ce moment-la de I'azote (N,) et du phosphore (P )
particulaire dans les boutellleb témoins de la ’30
fraction du prélévement d’origine (tabl. IV). Les
rapports Np/chl et Gp/chl du seston des bouteilles
témoins & ce moment ont aussi été calculés (fabl. IV).
Nous reportons ci-dessous la moyenne (et I’écart-
type) des rapports Npjchl du seston de toutes les
bouteilles témoins qui, selon les expériences d’enri-
chissement sont toutes limitées par I'N. Nous
reportons aussi la moyenne (et l'écart-type) des
rapports Py/chl dans les bouteilles des prélévements
3,9, 11 et 12 qui sont limités par le P. Nous reportons
enfin la moyenne et 'écart-type du rapport Cp/chl
pour tous les prélévements.

Pplehl (mg.mg) = 2,5 (0,626)
p/chl (mg. mO'l) 16,78 (4, bb)
Gp/chl (mg.mgt) = 132 (34,19)

D’aprés ces moyennes, dans les milieux testés,
2,60 mg de P et 16,78 mg d’N sont nécessaires
4 la synthese d'1 mg de chlorophylle « a ». Le rapport
d'utilisation de I'N au phosphore au moment du
maximum de la biomasse chlorophyllienne est done

Rev. ITydrobiol. trop. 14 (2): 103-114 (1981).

en moyenne de 6,71 mg.mgt ou 14,86 at.at-l. La
valeur de ce rapport moyen est équivalente & celle
généralement admise de 16 at/at depuis ReEDpFIELD
(1934). Notons également qu’au moment de la bio-
masse maximale, 1 mg de chlorophylle «a» corres-
pond en moyenne & 132 mg de C. Cette valeur ne se
distingue pas de celles obtenues par HeaLeY (1975)
qui, opérant la synthése des résultats obtenus sur
une quarantaine de cultures d'algues monospéci-
fiques, observe qu’en cas de déficience nutritive
extréme, 1 mg de chlorophylle ¢ a » correspond & plus
de 100 mg de C.

GONGLUSIONS

Dans la lagune Ebrié, le contréle de la biomasse
phytoplanctonique a été étudié par la méthode des
enrichissements différentiels en quatre stations et
trois saisons. Get échantillonnage qui tient compte
des principales variations géographiques el sai-
sonniéres nous a permis de conclure & 'absence de
controle par le Fe, les oligo-éléments métalliques B,
Zn, Co, Gu, Mo, les vitamines B, By,, H et les agents
complexants. Le carbone ne peul étre limitant
qu’exceptionnellement : en période de dessalure dans
les régions les plus eutrophes. Le role essentiel a été
attribué 4 I'N et au P. I.’N apparait dans tous les cas
nécessaire & une augmentation significative de la
biomasse phytoplanctonique. Dans un cas, le P peut
lui étre substitué et dans 4 cas le P est aussi limitant
que 'N. Ges limitations apparaissent plus souvent
potentielles qu’effectives in sifu, étant masquées par
d’autres facteurs du milieu intervenant avant et yu'il
conviendra d'étudier.

In vitro par contre, dans les milieux non enrichis,
il vy a toujours limitation effective de la biomasse
chlorophyllienne par les éléments nutritifs. Ce qui



112 r. DUFOUR, M. SLEPOUKHA

nous a4 permis d’évaiuer ies quantités minimales de
P, d'N et de C. respectivement 2,5 mg, 16,8 mg et
132 mg, nécessaires 4 la synthése de 1 mg de chloro-
phylle « a », Ces valeurs nous permetiront par la suite
d’apprécier la fertilité potentielle d’un prélévement,
{exprimée en G ou chlorophylle) en fonction de son
contenu en scls nutritifs (en P et N). Ces résultats
sont les premiers publiés & notre connaissance sur le
controle nutritif du phytoplancton dans les eaux
ouest-africaines.

Ces expériences ne nous ont pas permis d'appro-
fondir les mécanismes des limitations nutritives, ce
qui a été fait en suivant simultanément les éléments
nutritifs sous leurs différentes formes par Durour
el al. (1981, a). En outre, nous avons observé que
la situation nutritive n’est. pas homogéne, ni a
I'intérieur d'une saison, ni pour une station donnée,

Il serait donc hasardeux de déduire de cette étude
sur 12 prélevements des variations géographiques et
saisonniéres. Il n’esl a forfiori pas possible d’en
déduire l'origine des variations observées. Ceci a été
fait grace & un nombre plus élevé de prélévements
traités dans Durour ef of. (1981, b).

Malgré ses défauts, la méthode des enrichissements
telle que nous l'avons utilisée et critiquée nous
apparait indispensable pour examiner séparément
le role de tous les éléments susceptibles de limiter la
biomasse du phytoplancton. Elle indique (uels sont
les éléments importants & ne pas oublier dans les
analyses de routine sur le seston et le milieu.

Manuscrit regu an Service des Editions de I'O.R.S.T.0.M.
le 9 oclobre 1980.

BIBLIOGRAPHIE

AzmsTrONG (F. A} & Tiesirs (3.}, 1968. — Photochemical
combustion of organic matter in sea water for nilrogen,
phosphorus and carbon. J. Mar. biol. Ass. U, K.,
48 @ 143-152.

Berrann {B. R.}, Bonix (D. J., MaestriNt (S8, Y.} &
PoinTiER (J. P.), 1973 a. — Etude de la fertilité des
eaux marines au moyen de tests biologiques effectués
avec des culiures d’algues. IT1. réponses de la diatomée
Skelelonema  costatum 4 différentes concentrations
d’¢léements nutritifs. Int. Revue ges. Hydrobiol., 58
401-416.

— 1973 b. Etude de la fertilité des eaux marines au moyen
de tests biologiques effectués avee des cultures d’algues.
IV. Etude d’eaux colieres médilerranéennes. Ibid.,
H8 1 473-000.

Brasco (D.1, 1973. — Esludio de las variacones de la relacion
fluorescencia in pivo chlorofila a y su applicacion
en oceanografia. Invest Pesq., 37 : 533-556.

BarsER {R. T.) & RyrHER (J. H.), 1969. — Organic chelators :
factors affecting primary production in the Cromwell
Current upwelling. J. exp. mar. Biol. Ecol., 3 : 191-199.

CaperoN (J.), 1968. — Population growth response of
Isochrysis galbana to nitrate variation at limiting
concentrations. Ecology, 49 : 866-872.

Cuex (C. W.), 1970. — Concept and utility of ecological
model. Amer. Soc. Cinil. Engr., 96 (SA 5) : 1083-1091.

DagreLIE {P.1, 1970. — Théorie et méthodes statistiques.
Vol. 11. Editions J. Duculot, Gembloux, Belgique,
451 pp.

Droor (M, R.), 1973. — Some thoughts on nutrient limitalion

in algae. J. Phycol., 9 : 264-272.

Rer. Hydrabiol. Irop. 14 (2): 103-114 (1951).

Droor (M. R.}, 1974, — The nulrient status of algal cells
in continuous culture. J. mar. biol. Ass. U.K., bd :
825-805.

Droor (M. R.), 1975, — The nutrient status of algal cells
in bateh culture. J. mar. biol. Ass. U K., 55 : b41-555.

Durour (P.), Cremoux (J. L.}, SLepovknAa (M.), 1981, a.
— Contrdle nutritif de la biomasse du seston dans
une lagune tropicale de Cote d’Ivoire. I. Etude métho-
dologique et premiers résultats. J. erp. mar. Biol. Ecol.,
51 : 247-261.

Durour {P.i, Lesmasson (L.) et Cremoux (J. L.,
1981, b. — Contréle nutritif de Ia biomasse du
seston dans une lagune tropicale de Cote d’Ivoire.
IT. Variations géographiques et saisonniéres. .J. erp.
mar. Biol. Ecul., Bl : 269-284,

Duravpe (J. R.), Amox Kortuias {J. B.), GerLotrTo (F.},
Hie DARe {J. P.} et Lag (R.}, 1978, — Statistiques
de péches en lagune Ebrié (Cote d’'Tvoire} : 1976 et
1977. Doc. Scieni. Cenire Rech. Oceanogr. Abidjan,
9 67-114.

EsTrADA (M.), 1974 — Photosynthetic pigments and produe-
tivity in the upwelling region of N. W, Africa. Téthys,
6 : 247-260.

FiNDENEGG (L.}, 1966. — Die Bedeuntung kurzwelliger
Strahlung fiir die planktische Primér produkiion in
den Seen. Vehr. Int. Verein. Limnol., 16 : 314-320.

ForssgeRG (C.}, 1976, — Nitrogen and phosphorus as algal
growth-limiting nutrients in waste-receiving waters.
In, Huarvesting Polluted Walers, Edited by. 0. Devik.
Plenum Publ. Corp. New York : 27-33.



VARIATION DU PHYTOPLANCTON EN LAGUNE TROPICALE 113

Fuus (G. W.), DEmMeERLE (3. E.}, CaAneLw (E.} & Cuen (M.),
1972. — Characterization of phosphorus-limited
plankton algae. Limnol. Oceanogr. Wutrients and
Eutrophication-Special Symposia, Vol. I, Ediled by
G. E. Likens : 113-133.

GerLoTTo (F.}, HEM (S.) el BriET {(R.}, 1976. — Statistiques
de péches en lagune Ebrié (année 1975}, CRO|MRS
Ser. Stal., 1, 2, 42 pp. mulligr.

GoLpmaN {C. R.Y, 1972, — The role of minor nutrients in
limiting the productivity of aquatic ecosyslems.
Limnol. Oceanogr. Nufrients and Eulrophication.
Special symposia, vol. I, Edited by G. E. Likens :
21-33.

Godpair (D. W), 1975, — Ecosystem modeling. In Syslems
analysis  and  simulation in  ecology, Edited Dby
B. C. Patton, Academic Press, New York, vol. IIT :

73-94.

HeaLey (F. P.}, 1973. — Inorganic nutrieni upltake and
deficiency in algae. C.R.C. Crit. Rev. Mierobiol., 3 (1) :
60-13.

HeaLey (F. P)), 1975, - — Physiological indications of nutrient
deficiency in algae. Techni. Rep. Fish. and Mar.
Serv. Canada, 585, 30 pp.

Hernuanwp {A)) & Vorruriez (B.), 1977. — Relation chloro-

phylle «a» — fluorescence in vive dans 1'Atlantique
tropical — Influence de la structure hydrologique.
Cah. O.R.5.T.0.M., sér. Océanogr., vol. XV, n" 1 :
67-77.

Horm-HanseEN (0.}, LorenzeN (C. J.), Hormes (R. W.) &
STRICGKLAND {J. D. H.}, 196b. — Fluorimetric deter-

mination of chlorophyll. J. Cons. perm. ini. Explor.
Mer., 30 : 3-15.

Jacoues (G.), CaHer (G.}, Frava (M.} & Pawouse (M.),
1973. — Enrichissement de communautés phyto-
planctoniques néritiques de Méditerranée nord-occiden-
tale. J. erp. mar. Biol. Eeol., TI : 287-295.

Jaworskr (N. Ay, Lear (D. WO & ViLoa (0.), 1972, —
Nutrient management in the Potomac estuary. Limnol.
Oceanogr. Nutrient and Eutrophicalion — Special
symposia, Vol. I, Edited by G. E. Likens : 246-273.

Kercnum (B. H.), 1939. — The development and restoration
of deficiencies in the phosphorus and nitrogen composi-
tion of unicellular plants. J. Cell. comp. Physiol.,
13 : 373-381.

Kercaum (B. H.} & Repriend (A, G}, 1949, — Some physical
and chemical characlerislics of algae grown in mass
cultures. . Cell comp. Physiol., 33 : 281-299.

Kercrum (B. H.), Ryruer (J. H.), YeEnTscw {C. S.} &
Corwin (N.}, 1958. — Productivity in relation to
nuirients. Rapp. Proc. verb. Cons. Int. Expl. Mer,
144 @ 132-140.

Kierer (D, A.), 1973 a. — Fluorescence properlies of natural
phytoplankton population. Mar. Biol., 22 (3) : 263-271.

Kiurrr (D. A.), 1973 h. — Chlorophyll a fluorescence in
marine centric diatoms : responses of chloroplasts
to light and nutrient stress. Mar. Biol., 23 (1) : 39-46.

Lee (G. .}, 1973. — Chemical aspects of bioassay techniques
for establishing water quality criteria. Waier Research,
7 {11} + 1526-1546.

Rev. Hydrobiol. irop. 14 (2): 103-114 (1981).

Le BorenE (R.) el Durour (P.}, 1979, — Premiers résuliats
sur l'exerétion et la production du mesozooplancton
de la lagune Ebri¢ {Cote d'Ivoire). Doc. Scient. Cenire
Rech. Océanogr. Abidjan, 10 : 1-39.

MackereTH {F. J.), 19563. — Phosphorus utilization by
Asterionella formosa. J. Exp. Bol., 4 : 296-313.

MaesTRINI (8.}, 1976, — Production primaire et méthodes
expérimentales. Oceanis 2 : 67-92.

McAvLister (C. D.), Parsons (T. R.), StepHENs (K.) &

STrRICKLAND (J. D. H.}, 1961. — Measurements of
primary production in coastal sea — water using

a large volume plastic sphere. Limnol. Oceanagr.,
6 : 237-258.

Maurer (D.}, 1978. — Phytoplancton et pollution. La lagune
Ebrié (Abidjan). Le secteur de Cortiou {Marseille).
These doctorat 3¢ cyele. Univ. Aix-Marseille, 121 pp.

MenzeL (D. W.) & CorwiN (J.), 1965. — The measurement
of total phosphorus in sea — water based on the libera-
tion of organically bound fractions by persulfate
oxidation. Limnol. Oceanogr., 10 : 280-282.

Menzer {D. W.), HuLsurt (E. M.} & RyTtuer (J. H.}, 1963,
— The effecls of enriching Sargasso Sea water on the
production and species composition of the phyto-
plankton. Deep-Sea Res., 10 : 209-219.

Paces (J.), LEmasson (L.} & Durour (P.), 1979. — Eléments
nutritifs et production primaire dans les lagunes de
CGote d'Ivoire : cycle annuel. Arch. Scient. Cenire Rech.
Oceanogr. Abidjan, vol. 5 (1) : 1-60.

Provasowrr (L.}, Mac LavcHLIN (J. J. A.}) & Droor (M. R.},
1957, — The development of artificial media for marine
algae. Ark. Mikrobiol., 25 : 392-428.

ReprieLd {A. CG.), 1934. — On the proportions of organic
derivatives in sea-water and their relation to the
composition of plankton. In, James Johnsione memorial
volume, University Press of Liverpool : 176-192.

RukE {(G. Y.}, 1974.— Phosphate uptake under NO,~ limitation
by Scenedesmus sp. and its ecological implications.
J. Phycol., 10 : 470-475.

RHEE (G. Y.), 1978. — Effects of N/P atomic ratios and nitrate
limitation on algal growth, cell composition and
nitrate uptake. Limnol. Oceanogr., 23 : 10-25.

RopHeE (W.), 1948, — Environmental requirements of fres-
water plankton algae. Symb. Bol. Upsal., 10 (1) :
149 pp.

SamueLson (G.), Ogvist (G.) & Harrpar (P.), 1978, —
The variable chlorophyll a fluorescence as a measure
of photosynthetic capacity in algae. Mitl. Int. Verein.
Limnol., 21 : 207-215.

Saxamoro (M.}, 1966. — The chlorophyll amount in the
eufrophic zone in some japanese lakes and its signi-
fieance in the photosynthetic production of phyto-
plankton communities. Bol. Magazine, Tokyo. 79 :
77-88.

Saxsnaue (E.) & Horm-Hansen (0.}, 1977, — Chemical
composition of Skeletonema cosialum and Pavlova
lutheri as function of nitrate/phosphate and iron
limited growth. J. erp. mar. Biol. Ecol., 29 : 1-34.



114 P. DUFOUR, M.

STEEMANN NIrLseEn (E.), 1962. — On the maximum quantity
of plankion chlorophyll per surface unit of a lake
or the sea. Ini. Revue ges. Hydrobiol. 47 : 333-3383.

SLovacek (R, E.i & Hanwvax (P, J.), 1977. — In vivo
fluorescence determination of phytoplankton chloro-
phyll a. Limnol. Oceanogr., 22 : 919-925,

STricKLAND (J. D. H.), 1968. — Continuous measurement
of in vitro chlorophyll, a precaulionary note. Deep-Sea
Res., 15 @ 225-227.

STRICKLAND (J. D, H.} & Parsons (T, R.}, 1968. — A practical

handbook of sea-water analysis-3 rd Ed. Bull. Fish.
Res. Board Can., 167 : 1-305.

Taster (J. P, 1974, — L’environnement physique du systéme
lagunaire Ebrié. Université d’Abidjan. Fac. Sci. Dépt.
Sei. Terre. Série Documentation, vol, 11, I : texte
2R p., 11 : 58 fig.

Rev. Hydrobiol. trop. 14 (2): 103-114 (1981).

SLEPOUKHA

Tawuinag (J. F.), Woop (R. B.), Prosser (M. V.) and
Baxrer (R. M.), 1973. — The upper limit of photo-
synthetie productivity by phytoplankton : evidance
from Ethiopian soda lakes. Freshwal. Biol,, 3 : 53-76.

Tunzr (M. G, CHu (M. Y.) & Bai~ Jr. (R, G, 1974, In
rivo tluorescence, extracted fluorescence and chloro-
phyll concentrations in algal mass measurements.
Waler Research, & : 623-636.

VarLer (F.), 1978. — Le régime de la lagune Ebrié¢ (Gote
d’Ivoirey. Trav. el Doc. de I'O.R.S.T.O.M., Paris,
ne 83, 164 pp.

ZopeLL {C. E.} & AnpERSON (D. Q.}, 1936. — Obhservations
on the multiplication of bacteria in different volumes
of stored sea-water and the influence of oxygen tension
and solid surface. Biol. Bull. (Woods Holei, 71
321-342,



