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REsuME

Une masse d’eau nouvellement remoniée & la surface a été suivie au moyen d’une drogue pendant 6 jours. La
production organique particulaire a éié évaluée par 3 moyens différents :

1. L’augmenlalion de la chlorophylle a,
2. L'augmenlalion du carbone particulaire,
3. La somme des productions journaliéres mesurées au G

La comparaison de ces lrois méthodes mel en évidence une décroissance du rapporl carbone particulaire/chloro-
phylle a de la source de U'upwelling vers 'aval el une excellente concordance enire les mélhodes (1) et (3) pendant
les malinées.

Il existe une différence sensible sur 24 heures aliribuée au « grazing » des herbivores pendant la nuit (enire 20
et 30 9%, de la production primaire nelle).

La produclion organique dissoule (excrélion du phyloplancton) a éié mesurée el représenierail 42 9%, de la
production organique fotale. La suresiimation de ce résullal esl démonirée el ['excrélion ne dépasserail pas 20 Y,
de la production lotale. Le rapport excrélionfexcrétion+-assimilation suil un cycle nycthéméral avec des valeurs
plus fartes Uaprés-midi que le matin. En § jours, la biomasse atleint son maximum (377 mg Chlajm? ef la production
organique tolale est de 19,5 gCGim?2).

Les rapporis de consommation des sels nulritifs vis ¢ vis de la fraction organique synthétisée, ACJANO4JASIO0 ]
APO, sonl évaluss & 60{12{9]1. La silice est le premier élément limitant la croissance, ce qui se iraduil par une
rupture dans la penle de la droile exprimant U'évolution dans le lemps du rapport log SiO4{Chla.

L’ammoniaque d’origine excréloire est consommé dés son apparition, cependant comparé au nilrate, sa consom-
malion est faible. La leneur en nilrile esl constanle dans la couche euphotique ; ce sel semble en marge du flux azoté
principal.

L’évolution de la leneur en ozygéne monire que ['enrichissement par U'afmosphére est lrés imporlanl a la source
de l'upwelling.

ABSTRACT

New upwelled waler was followed with a drogue during siz days in the mauritanian upwelling. The particulale
organic production was estimated by ihree methods :

1. The increase of chiorophyll a (AChla),

2. The increase of particulate carbon (ACp),

3. The sum of dayly C** primary production. The comparison belween these three methods shows a regular
decrease (100 to 25) of the ratio Cp{Chla, a good agreemenl belween methods (2) and (3) during the morning bul
a difference for 24 h periods probably due lo nighily grazing (between 20 and 30 %, of the net primary production).
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The dissolved organic production (phyloplankion excretion) was directly measured and estimated o be 42 %,
of total organic production : bul there is evidence of overeslimation and it probably did not exceed 20 %,. The ratio
excretion/excretion-t-assimilalion had diel varialions with higher values during the afternoon.

The nulrients decrease, the chlorophyll a and oxygen increase were very imporiant in the morning, but weak
or absent in the afternoon. This is due fo advection of deep water or most probably tide effect which hides the biological
effects.

Comparison of dissolved organic phosphorus in sea-waler with direct excrelion of phyloplankion and zooplankion
seems lo show an immediate re-utilization of excreted dissolved organic compounds by heteroirophic bacteria. The
atomic ratio of nulrients uplake versus the carbon upitake ACJANO4JASIO4/APO ; were equal to 60/12/9]1. Silicate
was the first nutrient deficient ; this appeared in the slope of the curve which shows the time evolution of the log ralio
Si0,/Chla. Ammonia is uplaken quickly but in small quantily compared fo nitrale; niirite appeared io be marginal
in the main nitrogen fluz.

The evolulion of oxygen disiribulion cannol be explain by pholosynthelic process only; there is evidence of

important enrichment by almospheric exchanges.

Les résultats obtenus lors de la campagne 7209
du N.O. Capricorne en mars-avril 1972 dans
lUupwelling mauritanien ont montré qu’il était
possible de localiser une masse d’eau nouvellement
remontée 4 la surface et de suivre au moyen d’une

drogue son évolution biologigue (Hn‘nnr AND e} n/

son évelution gique (HERBLAND ef al.
1973).

La régularité remarquable de la croissance phyto-
planctonique et du déclin des sels nutritifs de la
source vers l’aval, déja mise en évidence dans les
eaux de l'upwelling du Pérou par RyTHER el al.
{1971), nous a incité & entreprendre une nouvelle
étude dans les mémes eaux en 1973, afin de confirmer
le phénoméne, de préciser certains résultats et de
mesurer des paramétres complémentaires.

METHODES.

Une drogue a été immergée & 18048 N et 16040 W
entre 3 et b métres de profondeur. Elle avait les
mémes caractéristiques que celle de 'année précé-
dente; mais la surface dérivante a été doublée
afin de réduire leffet parasite de la partie émergée
soumise au vent et & la houle.

Pendant la poursuite de la drogue, deux stations
complétes ont été faites chaque jour 4 6 et 14 h GMT.
Le soleil se levait vers 7 h GMT et se couchait
vers 19 h GMT.

A ces stations les mesures suivantes ont été
réalisées : température, salinité, oxygéne avec une
sonde STDO (Bissett Bermann). Les mesures de
salinité ont été contrdlées avec un salinométre
(Hytech) et celles de I'oxygéne par la méthode de
Winkler; nitrate, nitrite, silicate et phosphore total
dissous (in STRICKLAND et PArsons, 1968}, phosphate
(MurpaY et RirLey, 1962, modifié KoroLEFF, 1968)
ammoniaque (KorovLerr, 1969), phosphore parti-
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culaire (MeNzEL et CorwWIN, 1966), carbone et azote
particulaires avec I'analyseur GHN (Hewlett Packard
Corp.), chlorophylle a {LoreEnzEN, 1966), pénétration
lumineuse, production primaire in silu (STEEMANN-
NizLsEN, 1952), excrétion organique du phyto-
plancton (AnDERSON et ZgurscHEeL, 1970, modifié
HEBBLAND 1974), activité bactérienne (HEmRBLAND
et Boris, 1974), poids secs du mésozooplancton
capturé au filet WP 2 (maille 200 ), respiration et
excrétion azotée et phosphorée du mésozooplancton
{Le Boreng, 1973).

Le soir 4 19 h GMT, des stations réduites ont été
faites pour contrdler la valeur des paramétres
suivants en fin de journée : température, salinité,
oxygéne, chlorophylle a, nitrate et nitrite.

Les calculs de production ont été réalisés & partir
de valeurs intégrées sur la colonne d’eau. Le choix
d’une profondeur limite inférieure n’est pas évident.
81 lon considére l'évolution de V'épaisseur de la
couche productive, représentée en premiére appro-
ximation par celle de la profondeur du 1% de
pénétration lumineuse, on constate qu'une intégration
sur 20 métres est insuffisante pour les premiéres
stations {fig. 1).
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Fig. 1.— Evolution de la profondeur du fond et de I’épaisseur
de la couche euphotique, comparaison avec la profondeur
d'intégration.
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Mais les fonds étant de 20-20 métres en début de
parcours, il est impossible de choisir une profondeur
supérieure; de plus, il est probable qu’en fin de
parcours, la sédimentation fait sortir du systéme
une partie des particules produites dans la zone
euphotique 4 20 métres la concentration en
chlorophylie a égale 2,32 mg/m? a la station 52,
alors que le 1 %, de lumiére incidente est & 12 métres.
Cette chlorophylle qui n’est sans doute plus produc-
tive sédimente et quitte le systéme.

Remarquons que la profondeur du 19, de
pénétration’lumineuse s’approche de la surface, ce
qui est la régle générale quand la phase minérale se
transforme en phase organique dans un écosystéme
aquatique (RyTHER, 1963; LoreENzEN, 1972).

EVOLUTION DES PARAMETRES BIOLOGI-
QUES.

La drogue a suivi un parcours régulier en direction
et en vitesse (fig. 2). Il semble aussi qu’elle ait suivi
une méme masse d’eau puisque la salinifé est
constante de la station 35 & la station 52 (voir
infra). Les résultats pour '’ensemble des paramétres
biologiques sont exprimés dans le tableau 1.

W7 16
N1O"

HOTT

Ao -

LI T B e

52

Fig. 2. — Parcours de la drogue pendant la campagne 7307
du N.0O. Capricorne dans 'upwelling du Cap Timiris. Position
des stations.
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L’augmentation de la chlorophylle est trés sensible,
puisqu’elle passe de 30 mg/m? (0-20 m) (station 36)
4 376 mg/m? (station 52); de méme, l'oxygene,
conséquence d’une production biologique importante
passe de 60 1/m? (station 36) & 115 1/m? (station 52).
Il faut remarquer qu’au début l'eau de surface est
sous-saturée (63 9,) et qu’elle n’atteint la saturation
qu’a la station 48; 'enrichissement par 1'atmosphére
doit donc intervenir. Le carbone et l'azote parti-
culaires augmentent mais les mesures s’arrétent &
la station 49 et ne permettent pas d’atteindre les
valeurs extrémes enregistrées & la station 52 pour
les autres paramétres. Le phosphore particulaire suit,
la progression générale mais paradoxalement passe
par un maximum & la station 49 : 11,5 matg/m?
et, décroit ensuite.

La décroissance des sels nutritifs n’est pas moins
remarquable : les nitrates aprés avoir culminé a
374 matg/m? (station 39) tombent & 115 matg/m?
{station 52), les phosphates passent pendant le méme
temps de 30 & 10 matg/m? et les silicates dont la
diminution est la plus rapide de 195 matg/m?
(station 40) & 11 matg/m? (station HR).

La production primaire nette (assimilation du
carbone 14) suit une progression un peu moins
réguliére : elle est maximum & la station 48 avec
une valeur de 313 mgC/m?/h et minimum & la
station 39. Quelques remarques s’imposent sur
I’évolution générale de ces paramétres pendant le
parcours de la drogue :

1) Tl existe un temps de latence entre le moment
ot la drogue est immergée et celui oi1 les phénomeénes
biologiques démarrent. On peut considérer que la
station 39 marque la fin de cette période de latence
{fig. 3).

2) Laplupart des paramétres suivent des variations
nycthémérales : la chlorophylle 4 Pexception des
stations 41 et 47 est maximum chaque jour & 14 h
et minimum 4 6 h le matin; méme remarque pour
le phosphore particulaire pour lequel, a toutes les
stations, le maximum est 4 14 h et le minimum
4 6 h. L’oxygéne suit la méme régle, avec des valeurs
intermédiaires le soir & 19 h {fig. 9). Les sels nutritifs,
au contraire, suivent le chemin inverse; ils ont
généralement leur minimum & 14 h et leur maximum
46 h.

Ainsi, pour chaque paramétre, peut-on esquisser
deux courbes presque paralléles, une pour 6 h et
I'autre pour 14 h (fig. 3).

Ces variations nycthémérales apparemment simples
cachent plusieurs phénomeénes qui se superposent :

— 11y a pendant les matinées une consommation
importante de sels nutritifs avec accroissement
conséquent de la biomasse phytoplanctonique et de
la teneur en oxygéne. ,

— Il y aurait pendant les aprés-midi une consom-
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Fig. 3. — ILivolution des paramétres biologiques sur 0-20 m

pendant le parcours de la drogue. Mise en évidence des
variations nycthémérales.

mation faible ou nulle des sels nutritifs reflétée par
la distribution du nitrate & 19 h. L’augmentation
nulle ou irrégulicre de 1a biomasse phytoplanctonique
ainsi que la diminution de la quantité d’oxygene
entre 14 h et 19 h sont en faveur de cette hypothese.
Or la production instantanée rnesurée au carbone 14
n’est pas plus faible l'aprés-midi que le matin.

Ily a donc un phénomeéne qui masque la produciion
biologique.

Par la superposition des profils de température,
de nitrate, de l'oxygéne et de chlorophylle on a
une idée de I'évolution de la distribution verticale
de ces paramétres entre deux stations consécutives.
Sur ces profils, 'augmentation des sels nutritils, la
diminution de chlorophylle et d’oxygéne intervien-
nent souvent au méme niveau (fig. 4).

Cela semble lié & la marée (basse mer entre 12
et 14 h 30 GMT et pleine mer entre 18 h 40 et
21 h GMT) dont les oscillations masquent les
phénomeénes biologiques.

3) Lesvaleurs de chlorophylle a, systématiquement
inférieures le matin & celle de la veille au soir
indiquent qu’un broutage nocturne a lieu (station 41-
42, 44-45, 50-b1), (tableau 1).
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Fig. 4. — Superposition des profils de nitrate, d’oxygéne et
de chlorophylle a des stations de 14 {- - - -} et 19 heures( -)

EVALUATION DE LA PRODUCTION ORGANI-
QUE.

On distinguera la production de matiére organique
particulaire de la production de matiére organique
dissoute. Cette derniére est le résultat de I'excrétion
active ou passive du phytoplancton. Longtemps
ignorée ou méme contestée, l'excrétion organique
du phytoplancton peut dans certains cas devenir
importante et représenter 30-40 9, de la production
organique totale (AnTiA el al., 1963).

Ne pas la mesurer reviendrait a4 sous-estimer la
production du phytoplancton. De plus, les produits
organiques excrélés sont une source de nourriture
pour les bactéries hétérotrophes et par conséquent,
le point de départ d'un réseau alimentaire différent
dans ses premiers pas de la chaine alimentaire
classique phytoplancton-zooplancton herbivore.

La production de matiére organique particulaire.

Remarques préliminaires: elle peut étre évaluée
de trois fagons qui n’ont pas exactement la méme
signification.

1) Par l'augmentation de la chlorophylle a. Gelte
évaluation reflete strictement la croissance végétale
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mais présente Vinconvénient majeur de ne pouvoir
s’exprimer précisément en carbone.

2) Par Paugmentation du carbone particulaire.
Cette évaluation inclut des petits organismes hété-
rotrophes qui n’ont pas été éliminés par tamisage
au travers des soies de 200 p.

3) Par le cumul des productions demi-journalieres
mesurées au carbone 14 (les incubations avaient lieu
le matin entre 7 h 30 et 10 h 30, 'aprés-midi entre
156 h et 18 h). Cette évaluation refléte strictement
la croissance végétale autotrophe et serait dome
directement comparable 4 la méthode (1). En fait
ce n'est pas le cas puisque la production au G 14
d’une journée est calculée entre 7 et 19 h alors que
I’accroissement. de chlorophylle est calculé sur 24 h
dans le bilan global. 8i 'on fait les deux hypotheéses
suivantes : (a) la radioactivité sur le filtre refléte
I’assimilation nette, (b) le broutage est statistique-
ment le méme dans les flacons d’'incubation et dans
le milieu ambiant (les échantillons pour la production
au G 14 n’étant pas tamisés); les différences observées
entre les méthodes (1) et {3) seront dues, outre les
erreurs d’échantillonnage et de méthodologie, & la
sédimentation diurne qui n’existe pas dans les
flacons d’incubation, puisque les cellules sont
prisonniéres, et au broutage et 4 la sédimentation
nocturnes qui affectent le stock de chlorophylle
alors que les cumuls successifs de la production
au C 14 ne les prennent pas en compte.

Résultats: On ne dispose pas de mesures de
carbone particulaire aprés la station 49 En 3, b jours
(stations 39-49), I’accroissement de carbone parti-
culaire (ACp) est de 5,13 g/m? L’accroissement de
chlorophylle (AChla) est de 287 mg/m? ce qui donne
un rapport global ACp/AChla = 20,7.

Il faut se souvenir que c'est une valeur limite
supérieure, puisque Cp inclut des petits hétéro-
trophes, mais dont la biomasse relative & celle du
phytoplancton en zone d’upwelling doit é&tre faible
(Beers et al., 1971, Hosson ef al., 1973).

L’évolution du rapport Cp/Chla montre une
décroissance réguliére pendant le parcours de la
drogue.

Voisin de 115 au début, il tombe & 26-27 aux
stations 48-49 (fig. 5) et il est probable qu’il aurait
continué A& descendre aux deux derniéres stations.
La faible valeur de la station 37 s’explique par le
fait qu’a cette station la chlorophylle est abondante
{méme valeur qu’a la station 42), la salinité est
élevée (35,67 9%,) et l'activité bactérienne intense.
1l s’agit certainement d'une «bulle» d'eau qui a
déja produit avec laquelle notre masse d’eau s’est
mélangée.

Lors de la croissance phytoplanctonique le rapport
Cp/Chla tend donc vers une limite de 20. Ces résultats
obtenus dans le milieu naturel sont en accord avec
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Fig. 5. — Kvolution du rapport carbone particulaire/chloro-

phylie a pendant le parcours de la drogue.

ceux d’autres auteurs dans des conditions expéri-
mentales {AnTIA el al., 1963; StricKLAND, 1965).

De méme, STeerLE et BAIRD ont trouvé dans la
Mer du Nord, des rapports Carbone/Chlorophylle «
trés bas : 23/1, dans des conditions trés favorables
de croissance du phytoplancton (1962) et 20/1 au
printemps correspondant & des teneurs élevées en
chlorophylle a (1965).

L’augmentation réguliére de la chlorophylle pen-
dant les matinées permet de comparer pour chacune
(7 h-14 h), Paugmentation de chlorophylle ¢ et la
production an G en calculant le rapport moyen
de ces deux valeurs. Les résultats sont exprimés
dans le tableau 2. Par cette méthode, le rapport

TABLEAU 2

Evolution de la chlorophylle a (mg/m? et de la production
primaire (mgG/m?/7 h) entre 7 h et 14 h pendant le parcours
de la drogue

Stations Chla a Cue C/Chla
39.40 18,5 860 46,5
42.43 33,7 940 27,9
45.46 101,2 1140 11,3
48.49 65,1 2190 33,7
51.52 {  161,9 1720 10,6
39.52 380,4 6850 18,0

AC14/AChla pour les cinq matinées égale 18 ce qui
est approximativement la valeur obtenue avec le
carbone particulaire {ACp/AChla = 20,7). Ceci laisse
supposer qu'il y a un bon accord entre 'estimation
de la production par la méthode au G* et celle de
I’accroissement de carbone particulaire; aussi, le



PRODUCTION PRIMAIRE DANS L'UPWELLING MAURITANIEN. MARs 1973 193

broutage diurne, s’il existe, est statisquement le
méme dans les flacons d’incubations et dans le
milieu ambiant et confirme notre hypothése (b).
Notre hypothése (a) concernant la production nette
serait aussi vérifiée.

Estimalion du broulage des herbivores: L’équation
ci-dessous résume les mécanismes en présence dans
notre systéme défini plus haut.

augmentation de  croissance  broutage sédi-
la biomasse = nette — des — men-
du phyto. du phyto.  herbivores tation

La vitesse de sédimentation d’une population
phytoplanctonique dépend de plusieurs facteurs
dont : sa composition spécifique, la forme et la
taille des cellules, leur état physiologique et les
conditions environnantes (SMapya, 1970). Les popu-
lations de l'upwelling du Cap Timiris étaient
essentiellement des diatomées ol le genre Chaeloceros
dominait. Smaypa (1970) d’aprés les fravaux de
divers auteurs, indique que le taux de sédimentation
pour ce genre varie entre 0,25 et 5 m/j, c’est-a-dire
d’un facteur 1 & 20. D’autre part on considére que
la vitesse verticale de remontée des eaux en zone
d’upwelling est habituellement comprise entre 10-3
et 2.10-2 (SmitH, 1964; SmiTH ef al., 1966), ce qui
correspond & une remontée comprise entre 0,8 et
8 m/j.

Ces deux mécanismes antagonistes sont donc du
méme ordre de grandeur. Dans ces conditions, il
est préférable de ne pas tenir compte de la sédimen-
tation dans le bilan plutét que de choisir a priori
un coefficient.

Ainsi, la différence constatée entre le cumul des
productions au G 14 et l'augmentation de carbone
particulaire (ACp) sera due au broutage nocturne,
puisque 'on a vu que le broutage était statistique-
ment le méme dans les flacons d’incubation et le
milieu ambiant pendant la journée.

En appliquant un facteur de conversion carbone-
chlorophylle égal a 21 pour l'accroissement de
chlorophylle entre les stations 49 et 52, il devient
possible d’établir un bilan carboné complet entre
le début et la fin de l'expérience (stations 39-52}).

Nous avons les relations :

Acp(49'52) = AChla(49—52) .21
ACp(39-52) = ACP(39-49) +ACp(49_52)

Par cette méthode ACpg9-5q vaut 7,17 g/m?
D’autre part le cumul de la production au G,
pendant le méme temps indique un accroissement
de biomasse de 10,15 gG/m?2. Il y a donc approxima-
tivement 3 g de carbone disparus par broutage et
cela représente 29,5 9% de la production photo-
synthétique nette.

Cette valeur s’explique car on constate a la
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station 51 l'effondrement de tous les paramétres
de production {chlorophylle a, phosphore particulaire
et oxygéne) et au contraire un accroissement
spectaculaire des paramétres de régénération (ammo-
niaque, activité bactérienne, zooplancton capturé
au filet WP 2 (fig. 6)). Cela est dit & I'arrivée dans
notre masse d’eau, la veille au soir d’une colonie
d’euphausiacés, Nyctiphanes capensis, qui a brouté
le phytoplancton, respiré ef excrété des déchets.
Un bilan identique établi avant larrivée des
euphausiacés, entre les stations 39 et 49 donne :
AC 14(34 49— ACP(gg-49) = 7,41 — 5,92 = 1,49 gC/m?

Cela représente 20 9, de la production nette. On
peut qualifier ce broutage, de broutage «interne»
parce qu'il est le fait d’herbivores inféodés & la
masse d’eau suivie, alors qu’au contraire les euphau-
siacés se déplacent librement.
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n"d/m2 mcrg/mZ mgC/m2 h
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Fig. 6. — Evolution de la quantité de zooplancton (O - -- O),
d’ammoniaque {@ --- @) ct de lactivité bactériennc
{4---+4) pendant Ie parcours de la drogue.

On retrouve ici, par une méthode différente des
résultats semblables 4 ceux de 1972. Obtenue a
partir de mesures directes de la respiration du
zooplancton, la production secondaire nette avait
été évaluée entre 7 et 20 9, de la production primaire
nette (trés probablement plus proche de 7 que de 25),
selon la valeur du K,, qui exprime la fraction de
la ration assimilée convertie en nouveau tissu
(SHUSHKINA, 1968).

La production organique dissoute.

La quantité totale de carbone excrétée atbteint
8,30 gCG/m? en 5 jours (stations 39-52 incluses),
soit 72,5 9, de la production organique particulaire
ou encore, 42 9 de la production organique totale.

Cette fraction importante de la production est
certainement surestimée a cause de pertes a la
filtration; une expérience récente menée avec une
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population naturelle de 'upwelling du Cap Blanc,
a montré qu’entre 75 et 2560 mm Hg de dépression
de filtration, la part de I'excrétion mesurée passait
respectivement de 135 & 37 9% de la production
organique totale, pour se stabiliser ensuite a 40 9%,
avec des dépressions plus fortes encore (HERBLAND,
1974).

Nous avons utilisé dans les mesures présentes
une dépression de 200 mm Hg, la surestimation
est donc trés probable. L’excrétion organique en
fait ne doit pas dépasser 20 9, de la production
totale.

L’évolution station par station de !’excrétion
organique du phytoplancton entre le début et la
fin de l'expérience montre une nette augmentation
4 la fin : inférieure & 90 mgC/m?/h au début, elle
culmine & 377 mgCG/m?/h & la station b2 {tableau 1).
L’augmentation est irréguliére, mais considérée jour
par jour et non plus station par station, elle devient
réguliére (fig. 7).

EXC.

EVOLUTION DU RAPPORT EXC.y ASSIM,

Z APRES_MIDI

B 0 42 45 45 46 48 D 51 52
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gC/mz
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DU PHYTOPLANCTON &

2
/+
_1+/+
39520  42i43 45146 4640 Shis

Fig. 7. — Evolution de 1’excrétion organique du phytoplancton
et du rapport excrétionf/excrétion-assimilation pendant le
parcours de la drogue.
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Le rapport excrétion/excrétion+ assimilation est
systématiquement plus fort DPaprés-midi que le
matin (fig. 7), exception faite de la station 40.

Par conséquent, s’il n’est pas possible de mettre
en évidence des variations nycthémérales en valeur
absolue, 4 la fois pour [’assimilation et l'excrétion,
I’évolution du rapport des deux valeurs montre que
Uefficacité de la photosynthése (si l'on appelle
efficacité de la photosynthése la capacité de retenir
& l'intérieur des cellules les métabolites synthétisés)
est plus élevée le matin que l'aprés-midi.

Peu d’études ont été faites sur les variations
nycthémeérales de ce rapport. THoMAS (1971) trouve
un résultat semblable dans les eaux modérément
productives du talus continental de la Caroline du
Nord. La cause de telles variations est encore
énigmatique.

Aprés avoir éliminé ces variations en prenant une
valeur moyenne du rapport excrétion/excrétion-
assimilation pour chaque jour, on constate qu’il
augmente régulidrement, passant de 35 & 48 9, en
5 jours, mais qu'il n’atteint jamais les valeurs records
de l'année précédente (entre 60 et 70 9%) des
derniéres stations, déji soupgonnées de surestimation
(HerBLAND ef al., 1973). La fraction excrétée
augmente done au fur et 4 mesure de 'augmentation
de la production organique totale et de la chloro-
phylle a. '

Ce résultat est en contradiction avec I'idée
généralement admise que la part de I'excrétion
diminue quand la production augmente (ANDERSON
et ZeutscHuEL, 1970; RyTHER el al., 1971; SamMUEL
et al., 1971; IeNaTIADES, 1973). On ne peut expliquer
cette contradiction que par une fragilité de la
population algale entrainant des pertes importantes
a la filtration; ce qui est mesuré dans le filtrat
n’est donc plus une excrétion au sens métabolique
du terme, mais une partie de la production nette
plus T'excrétion vitale.

MINERALISATION BACTERIENNE DU PHOS-
PHORE ORGANIQUE DISSOUS.

La quantité de phosphore dissous {Po) augmente
entre le début et la fin de 'expérience (tableau 1).
L’augmentation de Po dans l'eau & la suite d’un
« bloom » phytoplanctonique est connue depuis
longtemps (Harvey, 1957; Awntia el al., 1963;
Kercaum et Corwin, 1965) et Kuenzrer (1970)
a montré expérimentalement que des quantités
appréciables de Po sont excrétées par du phyto-
plancton marin en bonne santé.

Les variations de Po (APo) sont principalement
controlées par les facteurs de I'équation suivante :
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APo = excrétion orga-+ aulolyse +excrétion orga-
nique du phyto. du phyto. nique du zoo.

— nutrition des bactéries hétérotrophes

Les bactéries hétérotrophes utilisent dans un
délai bref une partie des produits organiques
excrétés. Cependant nos incubations de production
primaire ne durant que trois heures, il est probable
que les bactéries n’ont pas le temps d’atteindre
I'état d’équilibre d'utilisation des produits marqués
au carbone 14, compte tenu du temps de latence
entre P'apparition des produits d’excrétion marqués
dans le milieu et P’assimilation du GO, marqué.
AwnpersoN et ZrutscHEL (1970) n'ont d’ailleurs pas
trouvé de différence entre des échantillons normaux
et des échantillons ou Vactivité bactérienne aurait
été supprimée avec des antibiotiques.

En revanche les expériences pour mesurer l'excré-
tion du zooplancton durent 22 heures; il est probable,
que malgré les concentrations faibles de zooplancton
utilisées (entre 2 et 10 mg de poids sec par litre)
il v ait une induction d’un développement bactérien
au dépend des produits organiques excrétés, comme
I’a montré Mavzaup {1973). Dans ce cas excrétion
organique mesurée représente la différence entre
Pexcrétion vraie du zooplancton et 1utilisation
bactérienne.

Entre les stations 39 et 49 (derniére station
avant larrivée des euphausiacés) le zooplancton
récolté par le filet WP 2 a excrété 0,55 matg de
Po/m? (0-20 m) {Le BorcoNE, communication person-
nelle}.

L’augmentation totale de Po étant de 3,1 matg,
il revient 2,55 matg 4 l'excrétion et P'autolyse du
phytoplancton, ainsi qu’a 'excrétion du zooplancton
inférieur a 200 w.

Or les mesures directes de l’excrétion organique
du phytoplancton donnent pour le méme temps
375 matg C/m?2, ce qui ferait un rapport Carbone
excrété/phosphore excrété = 148.

Nous verrons (paragraphe suivant) que le rapport
moyen de constitution Gp/Pp vaut 82 et que le
rapport de consommation moyen des phosphates
ACp¢/APO, vaut 72.

On peut selon toute vraisemblance estimer le
rapport moyen d’excrétion Cof/Po voisin de 75.
Comparé au rapport trouvé de 148, on trouve un
excés de carbone organique excrété. les conditions
de filtration étant les mémes, cette dillérence peut
étre imputée 4 la consommation bactérienne dans
le milieu des produits d’excrétion ou d’autolyse du
phytoplancton. Ainsi, environ 50 % du phosphore
organique d’origine phyloplanctonique aurait été
utilisé par les bactéries hétérotrophes en 3, b jours.

Le méme calcul mené entre les stations 39 et 52
est plus délicat & cause de I'importance des euphau-
siacés qui sont frés mal échantillonnés par le
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filet WP 2. Leur biomasse est largement sous-estimée.

On pourra évaluer indirectement la quantité de Po
excrétée par cette population : pendant la derniere
nuif, i y a eu une augmentation des phosphates
de 3 matg/m? certainement due & des processus
d'excrétion. L’excrétion du Po et de PO, se fait
en moyenne dans un rapport 1/1 (LE BORGNE,
communication personnelle). On peut donc considérer
que 3 matg de Po sont apparus par excrétion
pendant la nuit et cela correspond a I'augmentation
de Po entre les stations 49 et 52 (tableau 1). L’excré-
tion organique instantanée du phytoplancton entre les
stations 39 et 52 est de 535 matg G et 'augmentation
de Po par excrétion et autolyse du phytoplancton
vaub 2,65 matg, ce qui fait un rapport Co excrété/Po
excrété — 202 et correspondrait 4 environ 60 %
d’utilisation par les bactéries de la matiére organique
excrétée.

Ce résultat confirme I'importance du «bloom »
bactérien des dernitres stations mis en évidence
directement par la méthode au G!* et permet
d’estimer son importance réelle in situ (fig. 6).

CONSOMMATION DES SELS NUTRITIFS.

On supposera que le déclin des sels nutritifs est
entiérement di & la consommation du phytoplancton.
En fait, ceci est inexact comme le laisse penser
les résultats de WaLsu et DucpaLk (1971) dans le
modele du flux d’azote dans l'upwelling du Pérou.
Leur simulation suggére que les phénomenes pure-
ment physiques de diffusion peuvent étre un facteur
important de diminution des nitrates quand on
s’éloigne de la source de l'upwelling. Gependant,
I'application récente du modéle du Pérou aux
données du N.O. Capricorne montre que contraire-
ment aux upwellings du Pérou et de la Baie de
Californie la perte par diffusion latérale est négligeable
{Warsu, 1974).

Les rapports de consommation.

La consommation des sels nutritifs n’est pas
seulement nécessaire 4 'élaboration des structures
du phytoplancton, elle I'est aussi & la biosynthése
de tous les métabolites intra-cellulaires. Il est donc
prétérable pour caleuler les rapports de consommation
ANO,/ASIO,JAPO, par rapport a la synthése
organique AG de considérer la production organique
totale (assimilation<-exerétion).

Entre le début et la fin de 'expérience (stations 40-
52) un bilan global donne les 1ésultats suivants :

ACG/ANO4/ASIO,/APO, = (0/12{9/1
ou, exprimé autrement :
AG/ANO, = 5,0 AG/ASiIO; = 6,7 ACG/APO, = 60
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Ces résultats sont trés proches de ceux obtenus
Uan passé (43117, 4/1).

En fait, s’il donne une indication générale de
la consommation des sels nutritifs, ce bilan global
n’est pas juste dans le détail du calcul.

Encore une fois, la production au C!4 ne prend
en compte que ce qui se passe pendant la journée
et le bilan des sels nutritifs englobe pendant 24 h
leur consommation et leur régénération. Pour suivre
plus précisément la consommation des sels nutritifs
un bilan a été établi pour chaque matinée (7 h-14 h),
les résultats sont exprimés dans le tableau 3.

TABLEAU 3
Evolution des rapports de consommation des sels nutritifs

et des rapports de constitution pendant le parcours de la
drogue entre 7 h et 14 h (at/at).

st AG AC AGC Cp Cp
ANO, | Asio, | APO, Np Pp
39/40 11.5 — — 7,6 77
42/43 7.5 5.2 57 7,4 100
45/46 3.1 1.6 49 7,3 78
48/49 6.3 10.3 152 6,7 76
51/52 2.2 3.7 31 —_ —
39/52 6.1 5.2 72 7,2 82,5
(moyenne)

Il n’est pas possible de metire en évidence une
évolution réguliére des rapports AG/ANO,, AC/ASiO,,
AC/APO,. Ils varient beaucoup en comparaison des
rapports de constitution mesurés aux mémes stations.

Cependant, sur I’ensemble des matinées, il existe
une certaine cohérence : les nitrates et les phosphates
sont, consommés dans un rapport de 11,8/1 et se
trouvent dans les cellules dans un rapport de 11,5/1.

On peut également noter une baisse faible mais
réguliére des rapports G/N au cours du temps qui
est peut-étre une conséquence des rapports AG/ANO,
faibles.

La silice, premier facteur limitant.

Il est difficile dans les conditions naturelles de
savoir & partir de quelle concentration un sel nutritif
devient limitant quand on ne dispose pas de mesure
de consommation. Or le rapport sel nutritif/chloro-
phylle a, immédiatement accessible, représente la
quantité de sels nutritifs disponible par unité de
biomasse {uatg de sel/ug de chlorophylle).

L’évolution de ce rapport pendant le parcours
de la drogue est intéressante. En coordonnées
semi-logarithmiques on obtient une droite pour les

rapports PO,/Chla et NO,/Chla aux stations de 14 h
(fig. 8). Les pentes des droites sont identiques ce
qui veut dire que la consommation de ces deux
sels se fait dans un rapport constant. En revanche
I’évolution du rapport 8iO4/Chla montre une cassure
aprés la station 48 alors qu’il y a encore dans l'eau,
une quantité appréciable de silicates (72 matg/m?2 &
la station 48).

NOg PO4|SIO3
CHLa CHLa |CHLa
K00 1005100

é\ I

0.0 0.4055100

5

0.014X10

T T 77T

4001

—1 1 1 1 ] 1 1 1 1 1

3940 4243 4546 4849 515
Fig. 8. — Evolution des rapports NO,/Chla {+4---4),
PO,/Chla (@- - - @) et SiO,/Chla (O- - -O) pendant le parcours

de la drogue. (Les sels nutritifs sont exprimés en matg/m? et
la chlorophylle en mgjm?).

A cette station done, les silicates ne sont pas
encore limitants mais le deviennent trés vite et le
rapport SiO,/Chla vaut 0,60. Il est logique de
penser qu’avec une population naturelle de diatomées,
dés que le rapport 8i0,;/Chla sera inférieur & 0,60
la silice sera un facteur limitant la croissance. En
revanche, & la station 52, ni les phosphates ni les
nitrates ne semblent limitants, les points des droites
étant parfaitement alignés.

A cette station les rapports NOg4/Chla et PO,/Chla
valent respectivement 0,30 et 0,025. Remarquons
que ce sont des valeurs maximum puisque l'inté-
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gration sur 20 métres prend en compte un stock
de sels nutritifs peu consommé, surtout en fin de
parcours, faute de lumiére.

Le méme calcul effectué sur 0-10 m donne les
mémes résultats mais avec des wvaleurs un peu
plus faibles des rapports NO,/Chla = 0,15 et
PO4/Gh1a- 0,012. On peut penser que dans une
région déterminée ou les diatomées dominent, tant
que les rapports NO,/Chla et PO,/Chla seront
supérieurs a4 0,15 et 0,012, les nitrates et les
phosphates ne seront pas limitants.

Importance de Pammoniaque et du nitrite dans la
consommation azotée minérale.

Le bilan de la consommation des sels nutritifs
n’a été établi en ne tenant compte que de la consom-
mation des nitrates pour I’azote. Le phytoplancton
consomme préférentiellement l'ion ammonium &
I'ion nitrate quand il a le choix (GRANT ef al., 1967;
STRICKLAND el al., 1969; ErrLey ef al., 1969;
DuepaLeE et Mac Isaac, 1971).

L’évolution des valeurs intégrées d’ammoniaque
montre que la teneur augmente peu pendanl les
trois premiers jours {station 39-48, fig. 6) et ne
fait pas apparaitre de consommation pendant les
matinées contrairement aux autres sels nutritifs.
Jusqu'a la station 49, la quantité d’ammoniaque
excrétée par le zooplancton, peu abondant, est
faible : 7,5 matg/m2 (L. Borgne, communlcation
personnelle). En supposant méme que le zooplancton
inférieur 4 200 p ait une activité équivalente,
I'ammoniaque excrété et utilisé par le phyloplancton
(puisqu’il n’apparait pas dans ’eau) représente une
source azotée d’importance accessoire comparé au
nitrate (4 %) dont il a été consommé au minimum
175 matg pendant la méme période (stations 39-49).

Cette importante utilisation des nitrates déja
trouvée 'année précédente (HerBLAND el al., 1973)
est la principale caractéristique de la nutrition
minérale du phytoplancton de I'upwelling du Cap
Timiris.

Elle contraste avec l’'utilisation nulle de ce set
dans la couche homogéne des régions oligotrophes
tropicales au profit de celle de Iammoniaque
(EPPLEY el al., 1973), et la consommation importante
de ce dernier dans l'upwelling du Pérou par le
biais de l'excrétion des anchois (WHITLEDGE et
Packarp, 1971).

C’est pendant la derniére nuil que Paugmentalion
ammoniacale est importante : (fig. 6); elle est suivie
le lendemain d’une consommation également impor-
tante : 24,5 matg N/m?2 (40 9, du nitrate consommsé
pendant le méme temps). La concentration en
nitrite est pratiquement constante du début a la
fin, méme 4 la station 51 ol tous les autres paramétres
signe de régénération, augmentent. On ne peul non
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plus mettre en évidence une consommation de ce
sel pendant les matinées ni une excrétion par le
zooplancton. Il semble que le nitrite soit un stade
relativement stable en marge du flux azoté principal.

EVOLUTION DE LA TENEUR EN OXYGENE

L’évolution de la teneur en oxygeéne dans la
couche d’eau 0-20 m est particulierement réguliére
{fig. 9). Il y a une augmentation pendant les matinées,
une diminution ou une stagnation pendant les
aprés-midi et une augmentation nocturne (station 51
exceptée).
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Fig. 9. — Evolution de la leneur en oxygéne pendant le

parcours de la drogue.

1. Entre 6 et 14 heures.

Il y a chaque jour une augmentation nette de
la quantité d’oxygéne qui ne peut s’expliquer que
par une production d’origine biologique et un
enrichissement d'origine atmosphérique ('eau de
surface étant saturée & 63 9, au début de l'expé-
rience).

A partir des rapports de consommation des sels
nutritifs et de la production primaire on peut
calculer la quantité d’oxygéne théoriquement pro-
duite par photosynthése. On prendra la production
organicque totale, car c’est elle qui correspond le
mieux & la formation d’oxygéne libre et de composés
réduits. Les résultats sont exprimés dans le tableau 4.

En moyenne l'oxygéne d’origine biologique ne
représente pas la moitié de l'enrichissement total
et est particuliérement faible au début. Par consé-
quent, si les rapports de consommation des sels
nutritifs sont exacts, I'enrichissement par ’atmos-
phére est trés important. Mais de toute fagon, on
n’explique pas que le dernier jour la moitié de
l'oxygéne provienne de I'air puisque 'eau de surface
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TABLEAU 4

Calcul des quantités 4’0, théoriquement produites par photosynthése et comparaison avec celles réellement trouvées

(1) Enrichissement théorique d'origine photosynthétique
{2} Enrichissement trouvé, (3) Pourcentage de 1'O, biologique

() (2) (3)
Station AO AC ANO, APO, AQ, th. AOQ, tr. 0, biol.

litres litres %
42743 116 42,5 7,8 1 2,5 7,0 35
45/46 168 48,0 19,2 1 4,9 12,0 40
48/49 292 107,7 19,2 1 8,5 15,0 56
51/52 181 64,2 13,1 1 6,5 14,0 46

est sursaturée. En plus, il faut ajouter que tous les
organismes présents dans la masse d’eau respirent
et diminuent la quantité d’oxygéne; tenir compte
de cette respiration reviendrait & augmenter encore
la quantité d’oxygéne réellement produite.

2. Enire 14 el 19 heures.

L’évolution de l'oxygéne montre une diminution
puis une stagnation. Ce déclin apparent dans la
production d’O,, alors que le phytoplancton est
actif, est dii, nous l'avons vu, & une remontée des
isolignes liée 4 la marée; car il n’y a aucune raison
que l'enrichissement par ’atmosphére cesse, toutes
choses étant égales par ailleurs (état de la mer,
température, etc.) pendant les aprés-midi.

3. Enire 19 el 6 heures.

L’évolution de la quantité d’oxygéne pendant les
trois premiéres nuits montre une légére augmentation
qui ne peut s’expliquer que par un enrichissement
d’origine atmosphérique. Il y a en plus une homogé-
néisation sur une vingtaine de meétres. Le phénoméne
est confirmé par 'examen des profils de températures
aux mémes stations (fig. 10).

Deux facteurs favorisent cette homogénéisation :
le refroidissement nocturne de l'air et de l'eau et
le renforcement du vent pendant les aprés-midi.

En fin de parcours les profils de température
montrent une thermocline légére mais permanente.
Ces résultats confirment ceux de 'année précédente
ol une homogénéisation nocturne avait déja été
mise en évidence.

En résumé, le matin on a une production impor-
tante par le phytoplancton accompagnée d'un
réchauffement superficiel des eaux; l’aprés-midi,
la production est masquée par un apport et um
meélange en profondeur d’eau plus pauvre, apport
lié &4 la marée. La nuit, il y a homogénéisation sur
une vingtaine de métres et consommation biologique.
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Fig. 10. — Superposition des profils de température et

d’oxygéne montrant 1’homogénéisation mnocturne.
station de 19 h, {

(----)

) station de 6 h le lendemain.

Il faut ajouter un enrichissement permanent par
Patmosphére tant que l'eau superficielle est sous-
saturée, c’est la seule fagon possible d’expliquer le
bilan légérement positif de la nuit alors que la
respiration consomme de l'oxygéne.

CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES.

A lissue de deux campagnes semblables au méme
endroit et & la méme époque de ’année, nous sommes
en mesure de dégager certains caractéres généraux
de la zone étudiée qui peuvent &tre considérés
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comme définitifs étant donné leur reproductibilité.
Ces caractéres pourront éventuellement servir de
base de départ pour des études ultérieures.

1) I y a dans les eaux mauritaniennes, au Sud
du Cap Timiris, & 18045’ N, sur les fonds de 20 métres
une remontée d’eau profonde suffisamment perma-
nente pour qu’en deux campagnes de 15 jours on
ait pu suivre a la fois la remontée et l'évolution
biologique aprés la remontée. La particularité
essentielle de cet upwelling est son isolement relatif;
le peu de mélange a permis de suivre 'évolution de
la masse d’eau en la considérant comme un systéme
pratiquement fermé. Le Cap Timiris el le Banc
d’Arguin abritent la zone et permettent d’avoir
une source trés localisée; le canyon qui entaille a
cet endroit le plateau continental canalise certaine-
ment aussi la remontée des eaux,

2) Les vents dominants viennent en moyenne
du 320; ils soufflent donc parallélement a la cote,
vers I'Equateur. C’est la condition optimale pour
le déclenchement d’un upwelling cotier.

Les eaux qui arrivent en surface ont eu les deux
années les propriétés suivantes : température 14,5-
15,59C, salinité 35,55-35,60 9/, oxygéne 50-60 %,
de saturation, nitrate 19-20 patg/l, phosphate
1,5-1,6 patgfl, silicate 10 patg/l, chlorophylle a
1,5-2 peg/l.

La descente des eaux vers le sud se fait & une
vitesse moyenne de 0,5 neceud par un courant
paralléle & la cote. Ces eaux riches en sels nutritifs
sont épuisées en 5 jours et comme leur vitesse est
constante, c’est toujours & la méme latitude
(17045" N) que se trouve le maximum de phyto-
plancton, soit environ & 120 km en aval de la source.

La quantité de matiere particulaire synthétisée
est la méme d'une année & lautre (entre 10 et
11,5 gG/m?2 en 5 jours pleins), mais il est probable
que cette valeur soit sous-estimée au profit de
I'excrétion organique du phyloplancton (40 a 50 %,
de la production organique totale).

Les productions organiques totales sont rigoureu-
sement identiques d'une année & l'autre : 19,5 gG/m?
en 5 jours. La quantité de chlorophylle a synthétisée
pendant ce temps esl comprise entre 3350 et
450 mg/m?, valeurs minimum puisque diminuées
par un« grazing » important, essentiellement nocturne
(20-30 9%, de la production primaire nelle).

En 1973, des mesures directes de carbone
particulaire ont mis en évidence une décroissance
réguliére du rapport Cp/Chla avec une limite
inférieure de 20. Les rapports Cp/Np sont remar-
quablement constants et égaux & 7,5. Un bilan
global de la consommation des sels nutritifs a donné
les deux fois des résultats voisins : ACJANO,/ASIO,/
APO, = 43]/11/7,4/1 en 1972, et 60/12/9/1 en 1973.
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Ce sont des rapports ACJ/A sels nutritifs faibles,
conséquence de la grande abondance de sels nutritifs.
La silice est le premier élément a faire défaut
confirmant dans cette zone les résultats de DucpALE
{1972) et de Gorrina (1973). L’ammoniaque est
consommé rapidemenl mais en faible quantité par
rapport au nitrate (environ % %) sauf en fin de
«bloom ». Le nitrite a des teneurs qui varient peu
sauf en fin d’expérience sous la couche euphotique.
Geci témoigne certainement d’une excrétion par le
phytoplancton dégénérescent pour qui les conditions
nutritives deviennent trés mauvaises.

A chaque fois, un développement intensif des
bactéries hétérotrophes a été mis en évidence les 4¢
et be jours.

La production photosynthétique ne suffit pas &
expliquer 'augmentation des teneurs en oxygene
mesurée. L’enrichissement par l'atmosphere repré-
sente une part importante des augmentations {au
moins B0 9, dans les premiers jours).

3} Les résultats dégagés précédemment sont
quantitativement valables pour évaluer la production
dans la masse d’eau. Mais ils sont difficilement
transposables & d’autres régions telles que celles du
Gap Blanc ou du Cap Corveiro, plus au nord.

Dans ces régions, les mélanges d’eaux sont plus
importants, les sources moins bien localisées et les
trajets d’'une masse d’eau beaucoup plus difficiles
a suivre. Les mécanismes de diffusion turbulente
interviennent et la méthode de la drogue y serait
moins fructueuse. Nous avons pu nous passer sans
trop de dommage d'un quadrillage de mesures
physiques mais il deviendrait indispensable dans un
site moins favorable. Il est regrettable que nous
n’ayons pi suivre au moins une fois le « devenir
logique » de la production phytoplanctonique. En
1972, les vents dominants ont cessé et les eaux
nouvelles ont été recouvertes par les eaux chaudes
du large; en 1973, le temps a manqué pour continuer
I’étude alors que tout semblait favorable & I'extension
progressive vers le large des eaux riches en phyto-
plancton (les derniéres stations étaient sur des fonds
de 70-75 m).

4} Enfin, considéré dans I'ensemble des écosystémes
des upwellings de la cdte nord-ouest africaine, il
est trop tot pour savoir si 'upwelling du Cap Timiris,
bien qu’intensif a une importance quantitative et
un impact sur la production biologique globale de
la région; cel upwelling étant isolé et limité
géographiquement. En revanche, sur le plan scienti-
fique cette propriété est intéressante; elle permet
de l'utiliser comme un laboratoire d’étude in sifu
des mécanismes de production biologique a4 grande
échelle.

Manuscril recu au S.C.D. le 19 seplembre 1974,
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