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Résumé

L'essentiel de ma carnere scientifique s'est déroulé outre-mer : Argentine, Brésil,
Polynésie française. Cependant, en France métropolitaine, j'ai participé, durant deux ans,
à la gestion administrative d'écosystèmes littoraux.

Mes activités professionnelles ont toujours été intégrées dans des projets, des études ou
des recherches pluridisciplinaires visant au développement des régions auxquelles elles
s'appliquaient.

Elles ont consisté en recherche et formation, le plus souvent programmées et effectuées
par moi-même en assumant des responsabilités, axées sur les problèmes
environnementaux et plus spécifiquement ceux liés à la Production primaire.

Elles ont été conduites avec des collaborations, qu'elles soient locales, nationales ou
étrangères. Par ailleurs, je me suis toujours investie pour promouvoir des coopérations
entre la France et les pays dans lesquels je travaillais.

Tout au long de ma carrière, je me suis efforcée d'assurer une production scientifique de
haut niveau.

Le dénominateur commun de mes recherches est l'étude de la production primaires et des
processus qui lui sont associés. Ainsi, mes travaux ont été développés sur la biomasse
microalgale et sa production de carbone. Cette dernière étant liée à la lumière et à la
disponibilité en substances assimilables, j'ai étudié d'une part l'impact de l'éclairement sur la
croissance des organismes et les facteurs limitant la fertilité d'une eau mais également les
sources d'éléments nutritifs; ce qui m'a fait élargir mes trnvaux à des études sur la géochimie
des écosystèmes étudiés: flux à l'interface eau-sédiment mais également étude de la
composition de la matière organique, moyen d'être renseigné sur la nature et l'origine des
sédiments sur lesquels se développent les populations - et donc sur le devenir ou le passé de ces
populations. Enfin, travaillant sur des écosystèmes récifaux et un manque d'azote dosable étant
observé par rapport à la production primaire mesurée, j'ai étudié l'importance de la fixation
d'azote moléculaire comme source nutritive dans le fonctionnement de ces écosystèmes. Il est
bien connu que les fonds sont très hétérogènes et que toute perturbation environnementale va se
répercuter sur l'abondance et la diversité des organismes qui s'y développent. C'est ainsi, entre
autres, que sur les fonds de lagons, j'ai observé des «boules» à dominance de cyanobactéries
et à faciès stromatolithique; ces microbialites, qui ne parviennent pas à se calcifier, peuvent
sans que la cause en soit encore déterminée, occuper de très grandes superficies (> 300 m 2).
Cela n'avait jamais été observé auparavant et du fait de leurs métabolisme et physiologie, ces
formations sont de toute évidence le reflet des perturbations de l'écosystème et devraient jouer
un rôle prépondérnnt dans le maintien de son équilibre ; mes activités de recherches sont donc
actuellement attachées à leur étude.

Sur les écosystèmes étudiés il est apparu que la lumière est suffisante pour que la totalité des
fonds participe à la production et que production primaire benthique et profondeur sont liées
linéairement (P = -3.77 Profondeur + 69.04). Cela peut permettre de construire une carte de la
production phytobenthique journalière. La lumière est suffisante pour que la totalité des fonds
participe à la production. La comparaison plancton - benthos montre que la production
phytobenthique représente 57% de la production phytoplanctonique ; cette observation qui va à
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l'encontre de celles trouvées de bon nombre d'auteurs s'explique par le fait que mes travaux ont
été réalisés à toutes les profondeurs de l'écosystème, soit jusqu'à 36 m, contrairement à ceux
conduisant aux données de la littérature, qui, elles, reflètent les productions mesurées dans une
très faible profondeur, soit jusqu'à 3 m en général. De plus, le fait de ne considérer que la
production des fonds blancs peut avoir conduit à une sous-estimation puisque ce sont ceux où la
densité des organismes est la plus faible.

La majeure partie du phosphore s'observe sous forme organique. En ce qui concerne la forme
minérale, elle est du même ordre dans le lagon et dans l'océan, ce qui montre qu'il n'y a pas
d'exportation nette de l'écosystème. Le budget de l'azote, tel qu'il a été établi, est, lui, négatif,
ce a orienté la recherche d'une source non prise en compte dans ce budget: l'azote moléculaire.
L'azote dosable du lagon se présente sous forme organique dissoute ou minérale pour laquelle
95% est représentée par l'ammoniaque, fait surprenant car les eaux sont saturées en oxygène.
L'origine de cet~ peut être attribuée à l'excrétion du zooplancton mais également 0 la
diffusion à partir des sédiments, estimée à 237 mg N -~ par mesure dans une chambre
anoxique. A l'interface eau-sédiment, les flux d'éléments azotés et phosphorés peuvent assurer
6.8% de la production microphytobenthique.

L'azote moléculaire est une source prépondérante d'azote apportée à l'écosystème puisque sa
fixation par les seules communautés benthiques peut contribuer pour plus de 24 % aux besoins
annuels de la production primaire des fonds blancs. Les sédiments sur lesquels se développent
ces communautés sont plus riches en aval des pinnac1es qu'en amont et présentent en général
une matière organique dont la dégradation varie en fonction de l'hydrodynamisme de
l'écosystème et également des stations considérées.

N=>24% Npp

r =6.8% J'-----------,

Production Primaire
benthique(PP) = 0.44 g C m-Zrt

Biomasse = 10 mg Chl.m-z

1 Flux de N et de P 1

Fixation de N2 = 581 Kg N r t

Production primaire IJbenthique dans un lagon d'atoll de Polynésie
française, sources d'éléments nutritifs.
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Préambule

Ce mémoire, pour être rédigé en vue d'obtenir l'habilitation à diriger les recherches, est
l'occasion de dresser un bilan des vingt-deux années que j'ai consacrées à l'étude de la mer.
Elles ont été une véritable profession de foi, pratiquée dans des conditions de travail le plus
souvent difficiles, sans aucune sécurité d'emploi jusqu'en 1990 et même, durant plusieurs
années, sous un statut - et donc une rémunération - non seulement irrégulier mais de plus bien
peu en rapport avec les travaux effectués. Cependant, mon intérêt et mon dévouement pour les
études que je développais s'en sont rarement trouvés amoindris et ont été communicatifs pour
les étudiants ou les techniciens que j'ai dirigés et formés.

Mes recherches ont débuté en 1975. Elles ont toujours été axées sur l'étude de
problèmes environnementaux et plus spécifiquement ceux liés à la production primaire, dans les
domaines planctonique d'abord, puis, depuis 1984, benthique. Intégrant des programmes
pluridisciplinaires, elles ont tout d'abord été effectuées sur des milieux côtiers de l'Argentine et
du Brésil et, depuis douze ans, sont spécialisées sur les milieux coralliens. Avant d'aborder ce
« créneau corallien », j'ai travaillé sur la gestion de plans d'études visant à la valorisation des
plans d'eaux douces, saumâtres et marines du Languedoc-Roussillon et à la surveillance de leur
degré de pollution.

Le fait d'avoir travaillé dans des Centres outre-mer a sans doute contribué à développer
mon esprit d'initiative car il fallait pallier la difficulté des conditions rencontrées et en
particulier le manque de matériel; par ailleurs j'ai dû m'investir dans des études
complémentaires de celles de mes propres recherches car le personnel manquait et la résolution
de certaines questions surgissait comme étant une nécessité dans les programmes. Les
conditions rencontrées outre-mer ont sans doute été bénéfiques à l'élargissement de mes
compétences et à la compréhension du fonctionnement des réseaux trophiques; en revanche, le
manque de contacts réguliers avec des collègues travaillant dans ma discipline ou dans des
disciplines voisines et le sous-équipement des laboratoires ne m'ont pas permis d'approfondir
autant que je l'aurais souhaité la compréhension et l'exploitation de certains phénomènes que
j'étudiais.

Dans ce mémoire, je m'attacherai, après avoir fait état de mon cursus, à résumer ce qu'a
été ma carrière.

Tout d'abord, j'aborderai mes activités de recherches. Seuls les résultats les plus
marquants des recherches développées seront présentés dans les pages suivantes. Des précisions
supplémentaires peuvent être trouvées, pour le lecteur qui le souhaiterait, dans les publications
citées dans ma bibliographie et dont un choix est annexé au présent document. Mes activités de
recherches sont présentées dans trois chapitres, qui correspondent à trois étapes de ma carrière,
étapes qui se sont déroulées en trois zones géographiques bien distinctes: l'Amérique du sud, la
France métropolitaine, la Polynésie française.

Ainsi mes activités en Argentine m'ont permis de prouver, à moi-même et aux collègues
« consacrés », que j'étais un chercheur, capable de plantfier des recherches et de les
développer, et cela dans des conditions d'environnement scientifique difficiles. Ayant tout juste
le DEA en poche, n'ayant jamais eu d'expérience professionnelle, je me suis envolée (baptême
de l'air de plus f) pour un autre continent et, plus, pour la Patagonie, avec un enthousiasmefou
pour aller appliquer les toutes théoriques connaissances que j'avais engrangées durant mes
années d'études. Je ne résiste pas au plaisir d'évoquer nos sorties mensuelles: nous nous
entassions dans la camionnette pour faire les 200 Km (il nous fallait parfois plus d'une journée,
pour cause d'embourbement et de neige) qui nous séparaient des sites d'études. Les
prélèvements .'le faisaient depuis un Zodiac, sur une mer parfois très houleuse et dont en hiver
la température était de 9°. Nous dormions dans un hangar de tôle, non chauffé. Et c'était la
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même galère matérielle, au Centre, pour arriver àfaire les analyses (l4C et produits chimiques
à purifier, recherche de verrerie, etc.). Mais tout se passait dans la bonne humeur. Il n'est pas
dit que sans les événements politiques (répression, coup d'état) et leurs répercussions
interdisant alors toute sérieuse programmation, je n'aurais pas envisagé, à cette époque, la
possibilité de donner une suite aux recherches menées à terme. Mon séjour en Argentine s'est
conclu par la soutenance ma thèse. A cette occasion, petit clin d'œil amusé, j'ai prouvé à
l'auditoire que l'étudiante qui perdait tous ses moyens aux examens avait changé ... de ce point
de vue (ce qui a été souligné par un des membres du jury et accueilli par un grand éclat de rire
dans la salle, tant ce trait de ma personnalité était connu).

La fonction que j'ai exercée au Brésil m 'a permis d'aborder des activités de formation:
apprendre à dispenser mes connaissances, diriger recherches et étudiants, former des
techniciens. En revanche, les recherches programmées et qui devaient donner lieu à une thèse
d'état n'ont pu être menées à terme. En effet, pour des raisons politiques, l'équipe fondatrice de
la Base Océanographique et du 3ème cycle en Océanographique avait été limogée peu de temps
avant mon arrivée.. la nouvelle administration en place qui, du vendeur de cravates à
l'étudiant qui avait raté ses études, ne pouvait mettre en avant aucune formation pour ses
nouvelles fonctions et qui, surtout, ne cherchait pas à progresser, craignait d'être à plus ou
moins long terme détrônée par les étudiants que « les étrangers» étaient venus former. Elle
s'employait donc à nuire à toute recherche et à freiner le bon déroulement du 3ème cycle mis en
place. Mais toute expérience est bonne à prendre, à savoir que les liens de confiance et
d'amitié qui existaient entre collègues en Argentine n'étaient pas forcement « monnaie
courante» entre « gens de même pr~fession » (ah 1naïve jeunesse 1)

En France, mes activités ont été centrées sur la gestion de recherches plus que sur des
recherches mêmes. Cependant, les poste et emploi que j'occupais m'ont permis de garder un
contact étroit avec la recherche et l'évolution de ses techniques. J'ai démissionné du
S.MNL.R. car, suite à ma participation à une mission sur l'atoll de Tikehau, dans le cadre du
programme ATOLL de l'ORSTOM - Tahiti, il apparaissait que je pouvais espérer une
intégration me permettant de développer des recherches plutôt que de seulement les
programmer et les juger.

Enfin, en Polynésie française, troisième étape, mon intégration dans un programme
OfL'lTOMpuis au sein de cet Institut m'ont permis de retrouver des activités de chercheur. Et
depuis, je me suis consacrée à l'étude de la production primaire benthique, à l'importance de
laquelle j'avais été sensibilisée en travaillant sur l'écosystème lagunaire de la Lagoa dos
Patos, Brésil. Les études entreprises sur la production primaire proprement dites ont ensuite
été progressivement étendues à celles sur le sédiment puis à la fIXation de l'azote moléculaire
par les communautés benthiques des atolls.

Puis je mentionnerai les principaux encadrements de recherches qu'il m'a été donné
d'assurer, soit se soldant par un diplôme des étudiants encadrés, le présent mémoire visant à
une reconnaissance de mes capacités dans ce domaine.

Enfin je m'appliquerai à développer les perspectives que je souhaite réaliser.

Mais, avant tout, j'adresserai un reconnaissant salut à tous ceux qw, pour diverses
raisons, ont contribué à rendre mon parcours possible ou agréable.
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sourire et les encouragements, précieux soutiens, ne peuvent être que reconnus et salués. nen
va de même pour le personnel local du Centre ORSTOM de Tahiti.

- Un remerciement ... spécial à L. Charpy, pour tant de grands moments et pour le travail que
nous avons accompli ensemble.
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ABREVIATIONS DES ORGANISMES ET DES PROGRAMMES

Organismes

BOA: Base Oceanografica Atlantica, Brésil
CNP : Centro Ncional Patagonico , Argentine
CGMICLO : Connaissance et gestion des milieux coralliens littoraux et océaniques(Tahiti)
COM: Centre d'Océanologie de Marseille
EVAAM : Etablissement Valorisation Aquacoles (Tahiti)
FURG: Fondaçao Universidade de Rio Grande do Sul, Brésil
MAE : Ministère des Affaires Extérieures
ORSTOM : Institut pour la recherche et le développement en Coopération
SMCB: Service de la Marine du Contrôle Biologique (Tahiti)
SMNLR : Service Maritime et de Navigation du Languedoc-Roussillon (Montpellier)
USP : University of South Pacifie (Fidji)

Programmes

ATOLL: Fonctionnement des atolls
ASTRO : mission sur le récif de l'ASTROlabe (Fidji)
CYEL : CYcle de la matière et de l'Energie des Lagons d'atolls (Tahiti)
GAR: Great Astrolabe Reef(Grand Récif de l'Astrolabe), Fidji.
PGRN: Programme Général de Recherche sur la Nacre
PNRCO : Programme National de Recherches sur les Récifs COralliens
TYPATOLL: Influence de la TYPologie des ATOLLs sur leur fonctionnement.
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IL Cursus

Aix-Marseille - SME D.E.A Océnographie
Aix-Marseille - SME Thèse de spécialité La production primaire des golfes

nord-patagoniques, Argentine, et ses
facteurs limitants.

élicitations du

1975

1977

1975 (4 mois)

1976 (2 mois)

1979 (21 jours)
1982 (5 jours)
1982 (5 jours)
1990 (8 jours)

1990 (15 jours)
1992 (15 jours)
1993 (12 jours)
1993 (15 jours)

Marseille, France.

Mar deI Plata, Argentine

Rio de Janeiro, Brésil.
Nantes, France.
Aix, France.
Paris, France.

Luminy, France.
Univ. Sydney, Australie.
Tahiti, Pol. Française.
Tahiti, Pol. Française.

M. Leveau (Luminy)
S. Maestrini (S.M.E.)
F. Ramirez (Mar deI
Plata)
E Paasche (Norvège)
C.F.P.
C.E.T.E.
P. Desbenne (paris VII)

R. Daumas (Luminy)
AW.Larkum (Sydney)
G. Sarazin (Paris VII)
A Turner (Australie)

1) Problèmes liés à l'eutrophisation (DEA).
2) Méthodologie des bioesssais.
Systématique des organismes zooplanc­
toniques.
Physiologie et écologie du phytoplancton.
Etudes d'impact.
Législation des études d'impact
Initiation à la chromatographie moderne
(HPLC).
Analyse des acides aminés par HPLC.
Analyses par chromatographie gazeuse.
Méthodes d'étude des flux à l'lES.
Mise au point de méthodes pour analyse des
pigments par HPLC.
Anal ses multi-données.

1975-1977
1978-1980
1981-1983
1984-1988

1988-1990

de uis 1990

Argentine
Brésil
France
Tahiti, P.F.

France
Tahiti, P.F.

Recherche
Enseignement
Gestion d'études
Recherche

Recherche
Recherche

Contrat local, couverture MAE
Contrat local, couverture MAE
Contractuelle de l'état, SMNLR
Episodiquement : Allocataire de recherche
(AR) ORSTOM ou sans statut.
ANPE excepté 2 mois d'AR. üRSTOM

üRSTüM

Il ressort donc de mon cursus que:
1) Il s'est écoulé de nombreuses années entre 1977, année de la soutenance de ma thèse, et

1990, année de mon intégration à l'üRSTüM, avant que je n'obtienne un emploi stable, ce
qui favorise rarement un épanouissement favorable à des recherches.

2) Durant toutes ces années et même avant (car dès la fin de mon DEA), avec ou sans
rémunération suivies (1984-1990), j'ai toutefois réussi, avec opiniâtreté, et malgré des
moments très difficiles à traverser, à travailler sur un domaine qui m'est si cher: la mer.

3) Ma grande mobilité s'est accompagnée d'une homogénéité dans les domaines de recherches
que j'ai abordés.



But
Lieu d'études
Recherches développées
Etudes annexes

Statut ­
Fonctions
Programmes
But
Lieu d'études
Recherches développées
Financement
Collaborations établies
Ex loitation . 18
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1 II. Activités de Recherches

iî.lîl~I:I.;li!II:;(.llI;ljl.îlll.~q.)llliilîtlgi:î(jllill••if?
Organisme d'accueil Centre Nacional Patagonique, Province du Chubut, Argentine
Statut Contractuelle locale, couverture du MAE
Fonction Chercheur
Programme « Vieiras » ; 9 chercheurs et techniciens

Etudier les possibilités d'implantations conchylicoles.
Définir les bases d'une législation pour l'exploitation de Chlamys tehuelcha­
Golfes nord-patagoniques (Nuevo et San Jose)
Etude de la fertilité potentielle et de la production primaire des golfes -
Etude des organismes zooplanctoniques et des stades larvaires de Chlamys
tehuelcha

Financement Gouvernement du Chubut
Collaborations établies Universités de La Plata et de Mar deI Plata
Ex loitation .18 - 7 articles revues ran A; 4 communications à des con rès, thèse, divers

~~.tl.;;III!il.fliafllit.I.lçl~i;••ilil[qfilç_I••~I.î~
Organisme d'accueil Fondation Universitaire de Rio Grande (FURG) - Base Océanographique

Atlantique (BOA)
Contractuelle locale, couverture du MAE ­
1) Professeur d'Université - 2) Chercheur
« Lagoa », 7 chercheurs. « Pesca », 5 chercheurs

Fertilité de la lagune. Etude des bancs de poissons
La lagune « dos patos » et son aire de dilution. La plate-forme sudriograndense
Etude des organismes phytoplanctoniques et de la chimie des eaux
Gouvernement du Brésil
Universités de Porto Alegre et de Sao Paulo
2 communications à des con ès.

Organisme d'accueil
Statut
Fonction

But
Champs d'application
Activités développées

Financement
Collaborations établies

Service et de Navigation du Languedoc-Rousillon (SMNLR)
Contractuelle de l'Etat-
Adjointe au Chef de cellule anti-pollution et au Délégué des Affaires
Maritimes
Surveillance de la qualité des eaux - Valorisation des plans d'eau.
Plages - Fleuves -Etangs du Languedoc-Rousillon
Coordination des projets d'études d'environnement - Assurer la liaison entre le
SMNLR et les Institutions scientifiques ou les élus locaux
Ministère de la Recherche et Ministère des Transports
Institutions municipales, Universités de Montpellier et de Perpignan, Bureaux
d'études de Montpellier et de Paris.
Divers ra orts internes
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1 Activités de Recherches (suite)

li Î;lollllll illlllllll1IIIillfllllllillililIlil;11 111111111
Il}:m;}:;::e;I'alla~Çiihêiibifi;})

l~I.!~:i:iÎ.i;III!.;çEitiliçllll.pû ••il"~ , .
Organisme d'accueil o.R.S.T.O.M.
Statut Allocataire de Recherches ou sans statut, par intermittence.
Fonction Chercheur.
Programme ATOLL, 5 disciplines représentées sur place, plus collaborateurs.
But Etude du fonctionnement des atolls.
Lieu d'étude Tikehau, Archipel des Tuamotu.
Recherches développées Biomasse et production primaires des fonds de lagon, chimie des sédiments.
Financement O.R.S.T.o.M.
Collaborations EVAAM, SMCB (Tahiti), Institut Technologique et Université de Sydney

(Australie), COM, Universités de Paris VII et de Perpignan (France)
Exploitation p.41 et 42 - 7 articles dans revues rang ft., 4 chapitres d'ouvrages ou ouvrages, 9

participations à des congrès, 3 articles rang B, 4 rapports d'actions incitatives

i•••îÎ.~II;;liti.llii.ltilill~;.lill:I!II.~;;!Ii;·.·:·:·:·1 m'··.·',? {}.•................................

Statut - excepté 2 mois d'allocation de. recherches O.R.S.T.O.M. en 1989, ANPE.
- accueillie au MNHN la mois par A. Sournia, en 1988.
Rédaction d'articles et recherche d' 1 emploi.
- 1 article de s nthèse revue ran A

Organisme d'accueil
Statut
Fonction
Programmes
Opérations annexes
But
Lieux d'études
Recherches développées

Financements
Collaborations

O.R.S.T.O.M.
CR 2., ORSTOM
Chercheur.
CYEL (7 disciplines sur place), PGRN, PNRCO, TYPATOLL
ASTRO, CORDET
Fonctionnement des atolls - Etude des sables à gîtes à« nonos ».
Tikehau et Takapoto + la atolls. Récif de l'Astrolabe. Les Marquises,
Fixation de N2 par les communautés benthiques - Production primaire - Flux
de nutrients à l'lES. - Caractéristiques biogéochimiques de sables. Influence
des pinacles.
O.R.S.T.O.M., PNRCO, Ministère de la Recherche, M.A.E., CORDET
EVAAM, SMCB(Tahiti), Institut Technologique et Université de Sydney
(Australie), COM, Universités de Paris VII et de Perpignan (France).

ilgp;I(lI.I;III.;.illll~III.;Rilllliliiçlliti.liillll~; ••.:.••·.;:1; ....
Organisme d'accueil Centre Océanologique de Marseille
Activités Analyses - Rédaction d'articles -Préparation d'un colloque (11/97)
Financement o.R.S.T.O.M., PNRCO, CORDET.
Collaborations Université de Sydney (Australie), de Paris VII et de Perpignan, C.O.M.

(France).
Activités annexes - Participation à l'élaboration et à la réalisation d'une opération PNRCO

(<< étude des microbialites préstromatolithiques »).
- Membre du Comité d'Organisation du congrès sur les cyanobactéries (Nov.

Exploitation p. 42 à 44 97)
3 articles parus, 2 sous-presse, 3 soumis, 5 envoyés pour corrections finales
aux co-auteurs, 3 articles de synthèse, 12 participations à des congrès,
ouvrages, divers articles type B et rapports, 3 articles en préparation (rédaction
avancée).
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m. Activités d'enseignement et d'encadrement (stages universitaires ou formation
professionnelle).

PaJ(e 45 de ce mémoire

Argentine Maîtrise1976

1976- 77
1978- 80
1978- 80
1978- 80
1978- 80

1984
1991- 95

E;~all
1976
1978-80
1979-80
1979

1979-80
1986
1987
1993

1993

&~.qlY

1992

1993-94

depuis 1994

Argentine
Brésil
Brésil
Brésil
Brésil

Tahiti
Tahiti

Argentine
Brésil
Brésil
Brésil

Brésil
Tahiti
Tahiti
Tahiti

Tahiti

Tahiti

Tahiti

Tahiti
putS

France.

Maîtrise
Maîtrise
D.E.A.
D.E.A.

3èmes
D.E.A.

Maîtrise
Prof.
Prof.
Prof.

Tech.
IUT
Tech.
Tech.

Tech.

DEA

Master

Thèse de
spécialité

20 jours.

4h/sem.
60 h/an
8 h/an
90h/an
8h/an

5h/sem.
lOh/an

2 mois
],5 an
1an
6 mois

10 mois
2 mois
2 mois

] mois

4 mois

9 mois

Etudiants de Mar dei Plata,
La Plata, Buenos Aires
Chercheurs du CNP
Etudiants de la FURG

Etudiants de la FURG
Etudiants de la FURG

Collégiens
Etudiants DIMICLO UFP

I.Swoboda, FURG
1. Swoboda, assist. FURG
MT. Almeida, assist.. FURG
V. Peri, JO. da Silva, B.
Nelson, assist FURG
P. Guaraci, laborantin BOA
P. Sechan
A. Elias
N. Maihota, techn-plongeur
ORSTOM Tahiti
A. Pellan, L. LO, tech.
EVAAM

1. Pierres, CGMICLO-UFP

C. de Vargas, Univ. Genève

E. Basillais, UPF (Tahiti)
puis Luminy

Ecologie du phytoplancton et

méthodologie des bioessais
Français
Biologie du phytoplancton
Production primaire
Biologie du phytoplancton
Biogéographie des micro­
Phytes (plancton, benthos)
Mathématiques
Production Primaire

P.P.- bioessais (techniques)
P.P- écophysio du phytopk.
P.P- écophysio du phytopk.
Concepts P.P.- techniques
d'étude
Chimie de l'eau
Analyses chimiques des eaux
Analyses chimiques des eaux
Prélèvements,Techniques in
situ d'étude de la PP.bent.
Analyses chimiques du sed.

Fixation d'azote moléculaire.
par les communautés
benthiques.
Influence de la lumière sur la
fixation de Nz
Dimension fractale d'un récif,
implications écologiques.

1990

1992
Conférences­
Médiatisation
1975- 1877
]981-1982

1998

1998

France

Mexique

Brest

1 jour Chercheurs français CNRS,
ORSTOM, IFREMER,
Universités.

10 'ours Etudiants Université de. Suva

Conférences (Mar dei Plata, La Plata)
Conférences (Puerto Alegre, Sao
Paulo)
Conférence (Mexico, UAM)
Diaporama
Emission télévisée TF5

Comparaison des méthodes
utilisées. géochimie,
aquaculture, biologie du
sédiment
Production rimaire benthi ue

Bioessais, Production primaire

Fonctionnement des atolls
Fonctionnement des atolls
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IV. Activités administratives et d'animation

1976 CNP, Argentine

1975-1977 CNP, Argentine
1976 CNP, Argentine
1978 BOA, Brésil
1979-1980 BOA, Brésil
1979 BOA, Brésil
1978 FURG, Brésil

11978-1980 FURG, Brésil
1978-1980 FURG, Brésil
1981-1983 SMNLR, France
1982 Montpellier

1991-1995 Tahiti

Création du laboratoire Production primaire- Phytoplancton
avec L. Charpy
Co-responsable de ce laboratoire
Création d'une salle de cultures d'algues
Création du laboratoire Production primaire
Responsable de ce laboratoire
Création d'une salle de cultures d'algues
Participation à la création du Master en Océanologie de la FURG
Responsable de la structuration des cours « Matière Organique
Particulaire » et « Biologie et écologie du phytoplancton»
Membre du Collège des Professeurs du Département Océanographie
Membre du Comité de Sélection d'entrée en 3ème cycle
Liaisons entre Institutions administratives, privées et de recherches
Membre fondateur du « Groupement d'Utilisateurs de la Télédétection du
Languedoc-Roussillon» (GUTLAR)
Membre du Collè e des Professeurs du D.E.A. GIMICLO

1V. Responsabilités d'opérations scientifiques

1976-1977
1978- 1980
1984-1988
1990-1995
1991-1995
1994-1997
1994

Argentine
Brésil
Tahiti
Tahiti
Tahiti
Tahiti, Marquises
FIJI

« VIEIRAS »
« LAGOA»
ATOLL
CYEL
PNRCO
CORDET
ASTRO

Facteurs limitants la P.P.
Biologie du phytoplancton
PROBAT (Production. microBenthique. des Atolls)
Biogéochimie des lagons d'atolJs
Fixation d'azote moléculaire
Relation biogéochimie/abondance « nonos »
Production microphytobenthique et géochimie (Chef
de mission).

1 VI. Mise en place de Coopération scientifique
Coopération Financement Retombées

1977 Franco- MAE Achat de matériel scientifique pour le CNP (800 OOOFF).
Argentine Bourses d'étudiants.

1980 Franco- MAE Bourses d'étudiants.
Brésilienne

1993 Franco- MAE Atelier de travail à Suva. Campagne Océanographique dans le
Fidjienne GAR (300 OOOFF du MAE). Projet de recherche sur le lagon de

Tarawa (150 OOOFF du MAE) Vacations (l00 OOOFF)
1998 Franco- ORSTOM/Mexique Mission exploratoire en vue d'étudier:
(mai) Mexicaine I)Programmes sur les récifs des Caraïbes- 2) Encadrement de

Post-doctorat- 3) Préparation d'un atelier de travail -4) Projet
d'un congrès.

(octobre) Demandée pour orienter un doctorat (UNAM), un post-doctorat
(UAM- Xochimi1co), participer à deux missions sur des sites
du récif des Caraïbes
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Chapitre 1: Amérique du sud (1975-1982)
Production primaire planctonique - Enseignement

Pourquoi avoir regroupé dans un chapitre mes recherches en Amérique du sud?
Parce que pour moi ce continent marque une étape: celle du passage de la théorie à la pratique.
Ainsi, mes séjours et travaux en Amérique du sud ont été pour moi comme un baptême du feu,
mettant à l'épreuve mes rêves d'étudiante; les expériences que j'y ai vécues m'ont permis de
connaître les différentes phases, possibilités et difficultés du métier que j'avais choisi, et de
sentir à quel point j'aimais ce métier. Par ailleurs, j'ai appris la pratique courante des langues
espagnole et portugaise.

Plus concrètement, les recherches effectuées en Argentine m'ont permis d'appréhender certains aspects de
l'écologie et de la physiologie des micro-végétaux - notamment en ce qui concerne leurs besoins nutritifs - les
concepts de la production primaire et l'étude taxinomique des populations. Ayant de plus mené en parallèle une
étude de la chimie des eaux, j'ai pu acquérir une bonne pratique de l'analyse des principaux constituants de la
matière organique particulaire et de celle dissoute.
Mon intégration dans le programme « vieiras » m 'a en outre permis de saisir l'importance des interrelations entre
différentes disciplines et le bénéfice d'une recherche qui englobe plusieurs compartiments. Par ailleurs, j'ai acquis
le goût pour les études de terrain et...de la compétence pour pailler le manque de matériel et les conditions
difficiles de travail que sont celles d'un laboratoire sous-équipé, dans un pays en voie de développement.
En ce qui concerne mon s~jour au Brésil, s'il a été très bénéfique sur le plan de l'enseignement et de sa gestion,
les circonstances n'ont pas permis qu'il en soit de même en ce qui concerne mes activités de recherche (cf
préambule) qui n'ont pu déboucher sur une thèse d'état

Exploitation et diffusion de l'information:
Cf Tableau Activité de recherches, p.9 et 18. De plus, au cours de mes séjours en Amérique du
Sud, j'ai été amenée à donner de nombreuses conférences à Mar deI Plata, La Plata, Buenos
Aires (Argentine), Porto Alegre, Rio Grande, Sao Paulo (Brésil) sur la production primaire et
l'écophysiologie des algues unicellulaires.
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1. ARGENTINE :1975 - 1977
PRODUCTION PRIMAIRE PHYTOPLANCTONIQUE et FACTEURS LIMITANTS.
Programme « VIEIRAS ».

« Centro Nacional Patagonico » (CNP), Argentine, contrat local, statut de coopérante.

Introduction
Le Centre National Patagonique était un petit Centre de recherches complètement sous-équipé
en matériel le plus élémentaire. Il était dirigé par un chimiste, le Dr. Pizarro, qui s'était formé
en France; le personnel du Centre comptait dix chercheurs et huit techniciens, dont deux
plongeurs et deux chauffeurs, toujours prêts à aider en dehors de leurs tâches d'attribution. les
disciplines représentées étaient la dynamique de population du zoobenthos (programme
«vieiras », la taxinomie des macroalgues (programme « algues») et l'agronomie (programme
«zones arides »). Les collègues chercheurs, formés à l'Université de Mar deI Plata, étaient
intemationalement reconnus dans leur discipline, mais tout était à faire sur les microalgues, tant
sur le plan du métabolisme que celui de la composition spécifique des populations.
Le programme «Vieiras», centré sur l'étude du pétoncle Chlamys tehuelcha, espèce de rand
intérêt commercial, était un de ceux axés vers le développement de la Patagonie. En
l'occurrence, suite à une convention passée entre la province du Chubut et le C.N.P, ce
programme pluridisciplinaire devait:

conseiller le Territoire sur la réglementation à mettre en vigueur pour l'exploitation
(systèmes, époques,... ) des stocks naturels de Chlamys tehuelcha, dont les stocks étaient
surexploités.
- étudier les possibilités d'implantation d'installations conchylicoles (sites, reproduction,
fertilité des eaux) de ce bivalve et de la moule Mytilus edulis dans les golfes nord­
patagoniques (golfes Nuevo et San Jose).

Dans le cadre de ce programme mes activités ont été centrées sur l'étude de la Production
primaire de ces eaux et ses facteurs limitants. Je n'oublie pas que dois beaucoup, pour les
recherches effectuées sur les facteurs limitant la production primaire, au mois que S. Maestrini
est venu passer au CNP. Non seulement sur le plan expérimental-la formation reçue avant mon
départ ne s'était pas confrontée aux difficultés de terrain telle le manque de matériel- mais
également sur le plan de la valorisation des résultats, Serge m'ayant très vite sensibilisée à
l'importance de communiquer ses résultats à la communauté scientifique.
J'ai en outre été amenée à conduire, dans le programme «Vieiras », des opérations d'appoint
sur les organismes zooplanctoniques (RI) et sur les stades larvaires de Chlamys tehuelcha
(R2) (reproduction artificielle, recrutement de larves en milieu naturel).

Recherches et résultats:
1) Suivi annuel de la biomasse phytoplanctonique et de la teneur des eaux en sels nutritifs:
Un décalage a été observé entre la constitution de la réserve nutritive (A3, C3) et le
déclenchement du bloom printanier (C2, A4)
2) Etude des facteurs limitant la fertilité des eaux et fertilité potentielle:
Des enrichissements différentiels ont été effectués en petits et grands volumes: tubes à essais et
bonbonnes de 10 1 (L'utilisation de sacs a dialyse a dû être abandonnée car les manchots les
prenant sans doute pour des poissons, venaient les manger. Dix substances enrichissantes,
composés seuls ou mélanges, ont été ajoutées. Les expériences en petits volumes, effectuées
sur 6 espèces provenant de la collection de la Station Marine d'Endoume et sur les populations
naturelles, étaient conduites dans une chambre à culture; l'incubation en grands volumes des
populations naturelles était faite sur les bords du golfe Nuevo. L'évolution de la biomasse était
suivie par comptage des cellules, au microscope, et la fertilité potentielle estimée, en fin
d'expérience, par analyse des C et N des populations.
Quel que soit le paramètre estimatif de biomasse utilisé, l'azote est apparu comme premier
facteur limitant la fertilité des eaux des golfes nord-patagoniques (Al), résultat identique à ceux
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de la plupart des auteurs ayant travaillé avec des eaux océaniques. Dans les eaux enrichies, une
assimilation importante en phosphore n'est pas toujours accompagnée par une assimilation
comparable en carbone car, en l'absence de substances complexantes et de vitamines, une
bonne part du phosphore est mise en réserve dans les cellules. Cependant, mon travail a pu
mettre en évidence (A2) l'action différente des éléments enrichissants sur l'augmentation de la
biomasse des cellules et sur leur vitesse d'assimilation du carbone. De plus, il réfute la notion
d'existence d'un seul facteur limitant dans le temps puisque les résultats obtenus sur plus d'une
année montraient une évolution et une succession des éléments limitants en fonction des
époques considérées (Al, Cl). Enfin, la composition spécifique des populations initiales ne
persiste pas toujours, certaines espèces se développant plus vite que d'autres et ne présentant
pas la même limitation (A7) : Ainsi, Tetraselmis triata, très utilisée en aquaculture, était plus
limitée par l'insuffisance des eaux en fer complexée et en vitamines que par celle en azote.
Cette augmentation de la biomasse et la succession des espèces sont des critères importants dès
lors que l'on désire l'utiliser à des fins pratiques. Toutefois, les tests de fertilité effectués en
inoculant des algues test aux eaux naturelles filtrées ont montré que la fertilité potentielle des
eaux n'est, à l'abri des prédateurs, qu'un peu plus de 2 fois supérieures à la biomasse naturelle
in situ.
Par ailleurs, si la lumière joue un rôle important et est même considérée par certains auteurs
comme le facteur limitant le plus important, il s'est avéré que le phytoplancton étudié était fort
bien adapté aux intensités lumineuses qu'il recevait et que si la température influait sur la
composition spécifique des populations, ce facteur n'était pas limitant de la production
pnmaue.
3) Etude de la production phytoplanctonique :
En ce qui concerne la production primaire annuelle du golfe «San Jose» (AS), et plus
particulièrement la production brute (160 g C m-2 an-l

), elle est très élevée certaines productions
journalières pouvant atteindre celles mentionnées à propos des aires de remontées profondes.
4) Synthèse des recherches:
Dans une optique de développement de l'aquaculture envisagée par les responsables argentins,
le site de «La Caleta» est conseillé pour des élevages en cultures suspendues, dû a sa
production primaire élevée, alors que de site de la « Isla de los Pajaros » est a préférer pour une
production intensive de phytoplancton alimentaire. Il n'en reste pas moins que la production
maximale pouvant être espérée était d'environ 80 fois inférieure à celle des aires de production
mytilicoles les plus intenses. La production d' 1 Kg de chair de Mytilacés dulies nécessite la
consommation de la biomasse phytoplanctonique d'une colonne d'eau de 2.6 m3 (A6). Par
ailleurs, la fertilité à l'abri des prédateurs et sur les eaux enrichies ne serait en moyenne que de
deux fois supérieurs à celle observée in situ. Il était donc inopportun d'implanter une
aquaculture.
Les recherches que j'ai développées en Argentine ont donné lieu à ma thèse de spécialité (Tl),
la synthèse des recherches conduites par le programme «Vieiras» a conduit à l'énoncé de
conseils d'exploitation des stocks naturels, conseils entérinés par le Gouvernement du Chubut
... et suivis par les pêcheurs.
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2. BRESIL: 1978 -1981
PRODUCTION PHYTOPLANCTONIQUE.

Programmes « Lagoa » et « Diluçao ».
«Base Océanografica Atlantica » (BOA), Brésil, contrat local, couverture du MAE ..

Introduction
Dans le cadre de l'implantation d'un 3ème cycle d'Océanographie à l'université de Rio Grande
do Sul, Brésil, la tâche qui m'a été attribuée en tant qu'expert de coopération était de participer
à la création du Master en Océanologie de la FURG et, plus personnellement, d'organiser la
structuration de la partie inhérente à la biologie du phytoplancton, tant sur le plan de
l'enseignement que sur celui de la recherche. Si la durée de mon séjour au Brésil m'a permis de
remplir ces clauses, je n'ai, en revanche, pu mener à terme mes propres recherches, effectuées
sur la production primaire et qui devaient déboucher sur une thèse d'Etat. Je les ai cependant
développées pendant deux ans sur un milieu lagunaire (( Lagoa dos Patos»), son aire de
dilution avec les eaux océaniques et sur les eaux de la plate-forme brésilienne de Santa Catarina
et de Rio grande du Sul.

Recherches et conclusion :
Pendant deux ans, à partir de sorties hebdomadaires sur la lagune, l'étude taxinomique du
phytoplancton a été faite. La plupart des espèces étaient des espèces benthiques (R3), mais cette
étude, non seulement ne peut se prévaloir d'aucune publication mais les résultats n'ont pas
vraiment été exploités et, de même que ceux obtenus sur l'aire de dilution (sorties mensuelles,
durant 6 mois) de cette lagune, sont restés « propriété de la Base Océanographique» ( ! ! !). Je
mentionnerai simplement que, dans cet écosystème particulier qu'est la Lagoa dos Patos, lagune
peu profonde et qui s'étend sur 300 Km, les études entreprises démontraient clairement
l'importance que pouvait avoir le compartiment benthique, dont les espèces étaient largement
présentes dans les rivières (C4) et dans l'aire de dilution de la lagune dans l'océan (R4).

Je considère que, dans ma carrière, il s'agit là d'une deuxième étape qui a élargi ma
compréhension et ma sensibilisation aux mécanismes de la production primaire en milieu côtier
et lagunaire. Je projetais alors de m'intéresser à la production phytobenthique et aux
mécanismes se déroulant au niveau du fond, d'autant plus qu'en Argentine déjà, il était apparu
que la reminéralisation au niveau du fond pouvait jouer un rôle essentiel pour la production
primaire côtière.
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Exploitation

1. Périodiques à comité de lecture
1.1. Publications
Al Charpy-Roubaud c.J., Charpy L., Maestrini S.Y. (1978). Etude de la production primaire des eaux des golfes

nord-patagoniques (Argentine).Détermination des facteurs nutritionnels limitant la fertilité du
phytoplancton du golfe "San José". C. R Acad Sei. Paris, sée D, 287 : 539-542.

A2 Charpy-Roubaud c.J., Charpy L, Maestrini SY, MT Pizarro (1978). Etude de la production primaire des
eaux des golfes nord-patagoniques (Argentine). Estimation de la fertilité potentielle au moyen de tests
biologiques. C. R. Acad Sei. Paris, sée D, 287 : 1031-1034.

A3 Charpy L, Charpy-Roubaud c.J., Pizarro MT (1980). La production primaire des eaux du Golfe San Jose
(Peninsule Valdes, Argentine). 1. Parametres physiques et teneurs en sels mineraux. Hydrobiologia, 75 :
209-214.

A4 Charpy L., Charpy-Roubaud c.J. (1980). La production primaire des eaux du Golfe San Jose (Peninsule
Valdes, Argentine} ft Populations phytoplanctoniques et composition du seston. Hydrobiologia, 75 :
215-224.

A5 Charpy L., Charpy-Roubaud c.J. (1980). La production primaire des eaux du Golfe San Jose (Peninsule
Va1des, Argentine). Ill. Estimation de la production phytoplanctonique annuelle. Hydrobiologia, 75 : 225­
229.

A6 Charpy-Roubaud c.J., Charpy L., Maestrini SS. (1982} Fertilité des eaux côtières nord-patagoniques :
facteurs limitant la production du phytoplancton et potentialités d'exploitation mytilicole. Oceanologica
Acta, 5(2) : 179-188.

A7 Charpy-Roubaud c.J., Charpy L., Maestrini SY (1983). Nutrient enrichments of waters of "Golfo de San
Jose" (Argentina, 42°S), growth and species selection ofphytoplankton. P.ZN.l. : Marine Ecology, 4(1) :
1-18.

1.2. Périodiques sans comité de lecture:
BICharpy-Roubaud c.J. Charpy L (1977). Les orques de Patagonie. La Plongée. 44: 15-22.

U.Rapports
RI Charpy-Roubaud CJ, F. Ramirez (1974): El zooplancton dei golfo San Jose: estudio qualitativa y

quantitative Informe interne,Pgm. Vieiras, CNP: 59pp
R2 Charpy-Roubaud CJ (1975) Estadios larvales de Chlamys tehuelcha, Informe interne, Pgm. Vieiras: 39 pp
R3 Charpy-Roubaud C (1979) : Composiçao fitoplanctonica do saco da Manguera, Lgoa dos Patos : 17 pp
R4 Charpy-Roubaud C (1979) Caracteristicas quimicas e composiçao fitoplanctonicas da area de diluçao da

lagoa dos Patos, Pgm diluçao : 8-19

1.3. Communications à des congrès, colloques....
Cl Charpy-Roubaud c.J., Charpy L, Hall M., Maestrini SY, Pizarro lM., Cejas J. (1976). Estudios

experimentales de los factores limitante de la production primaria de los golfos Nuevo y San José. Quarto
congresso de oceanografia. Buenos Aires.

C2 Charpy L., Charpy-Roubaud c.J. (1977). El fitoplancton dei golfo San José. 3ero Sernin. Oceanogr. Buenos
Aires.

C3 Charpy L, Charpy-Roubaud c.J., Pizarro lM. (1977). Estimacion de la production fitoplanctonica deI golfo

San José. 3ero Sernin. Oceanogr. Buenos Aires
C4 Mingo R., Falou J, Charpy-Roubaud c., Ribeira N., (1979): Aspetos geologicos do rio Fortenza, Quinto

colloque de geologia,

lA. Rapport diplômant
Tl Charpy c.J. Charpy L (1977). Biomasse phytoplanctonique, production primaire et facteurs limitant

la fertilité des eaux du golfe San José (Péninsule Valdes, Argentine). Thèse de 3ème cycle,
Université d'Aix-Marseille II, pp 21O.Recherches personnelle: facteurs Iimitants, partie en
collaboration avec L. Charpy : chimie des eaux et production primaire.
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Chapitre II: France (1981-1982), SMNLR.
Qualité des eaux, valorisation d'une région.

Et pourquoi maintenant un chapitre « France» ?
Parce les activités que j'ai effectuées alors ne consistaient pas en recherches personnelles mais
étaient essentiellement des activités de « gestion» de projets, études et recherches.

Introduction
De retour en France, aucune intégration dans un Organisme de recherches n'était possible, tout
au moins rapidement (les étudiants « d'aujourd'hui» savent-ils que la pénurie de poste ne date
pas d'aujourd' hui et qu'il faut se battre sans jamais désespérer ? .. ). Or il fallait bien assurer la
subsistance de la famille, d'autant plus qu'elle comptait maintenant un bébé d' 1 an. Le seul
poste trouvé a été celui d'hydrobiologiste au Service Maritime et de Navigation du Languedoc­
Roussillon (Montpellier), statut de technicien, emploi de «cadre». «De toutes façons, la
fonction que j'allais y occuper me permettrait au moins de garder contact avec le milieu de mon
métier... ». De plus, si mes activités en Amérique du sud m'avaient permis de faire mes
premières armes et d'acquérir de l'expérience en recherche, enseignement, direction de
personnel et de structures, il manquait le créneau «gestion». Et c'est ce qui allait m'être confié
très vite: gestion -non pas «financière» mais «intellectuelle»- d'études, d'élaboration et
d'évaluation de dossiers. De fait, les activités qui ont été les miennes durant mon contrat au
SMNLR ont été comme une parenthèse complémentaire au métier que j'avais appris.

Activités
Ainsi, durant mon appartenance au S.M.N.L.R. j'ai travaillé sur des études d'environnement.
Celles-ci concernaient la surveillance de la qualité des eaux, la résolution des problèmes liés à
la pollution, les études sur les potentialités de la côte du Languedoc-Roussillon en aquaculture
et sur l'aménagement de ses étangs.
Plus précisément, mon rôle était essentiellement d'assurer la liaison entre le S.M.N.L.R. et les
Institutions scientifiques ou les élus locaux de statuer sur les plans d'études de la pollution
des milieux lagunaires et marins, d'en coordonner le développement et d'en juger les rapports.
Par ailleurs, j'ai participé à l'élaboration de cartes de qualité des eaux, relevés et cartographies
des sources de pollution et des potentialités productives des étangs (R5, R6). Après quelques
mois, mon emploi «d'adjointe au chef de la cellule anti-pollution» se doublait de celui
« d'adjointe au délégué des Affaires Maritimes», à la demande de ce dernier. J'ai alors été
amenée à donner mon avis et à intervenir sur d'ambitieux projets d'aménagement de la région.

Conclusion
Mon intégration au S.M.N.L.R. (France), n'a autorisé aucun travail scientifique personnel; j'ai
cependant pu acquérir une bonne expérience des problèmes liés aux recherches appliquées et de
l'organisation de programmes à grande échelle, à long terme et faisant appel aux compétences
de plusieurs Instituts appartenant à des Ministères différents.

1 Exploitation: Rapports dont deux à possible diffusion

R5 Charpy-Roubaud C (1982): Rejets pirates de la côte Montpelliéraine : 67 pp
R6 Charpy-Roubaud C (1982): Aire de dilution d'une pollution simulée au débouché de l'Hérault: 12pp
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Chapitre III : Tahiti
Lesfonds de lagons d'atolls: production primaire et biogéochimie

Tout simplement: Tahiti ou .....
« le retour aux sources, par les chemins de l'incertitude et de la foi»

Introduction
Depuis 1982, le Centre ORSTOM de Tahiti développait le programme ATOLL (Fiche 1), dont
l'objectif était la connaissance du fonctionnement des atolls de Polynésie Française. Le
contexte scientifique, l'insertion du programme ATOLL dans le dispositif polynésien, les
problématique et structure de ce programme, de même que la synthèse des résultats des
différentes disciplines investies dans le programme peuvent être trouvés dans le document de
travail S3. Le programme ATOLL s'est terminé en 1988. Durant la phase d'exploitation des
résultats (S4), les lacunes à combler pour mieux cerner le cycle de la matière sont clairement
apparues; L. Charpy et moi-même avons élaboré le programme ATOLL 2. Il s'est affiné et est
devenu le programme CYEL (Fiche 2), qui s'est déroulé de 1991 à 1998 (fin de la phase terrain
en 1995) et dont la mise en place est explicitée dans les documents Dl et D2..
L'atoll cible des programmes ATOLL et CYEL a été Tikehau, atoll des Tuamotu possédant une
passe, choisi pour ses facilités de liaisons avec Tahiti et la présence d'activités de pêche, une
des ressources de la Polynésie française. Au départ, trois disciplines étaient essentiellement
représentées dans le programme ATOLL: la production primaire de la colonne d'eau, le
zoobenthos et les poissons. La mise en place au sein de ce programme de l'opération que j'ai
planifiée, a permis d'appréhender l'importance du compartiment microphytobenthique dans le
fonctionnement des lagons d'atolls. Pour approcher la compréhension des phénomènes
observés, les recherches ont ensuite été étendues à la géochimie, aux phénomènes de diagénèse
précoce (qui est celle qui intéresse les sédiments imbibés d'eau) et aux flux d'éléments nutritifs
à l'interface eau-sédiment (LE.S.).Les techniques employées étaient alors récentes (<< peeper»
et chambres benthiques). Dans le programme CYEL mes actions de recherches ont porté
d'avantage sur la biogéochimie, sur l'influence des pinacles des fonds de lagons et sur la
fixation de l'azote moléculaire (opération en partie financée par le PNRCO) par les
communautés microbenthiques.
Les données obtenues sur Tikehau ont pu être complétées par ma participation à deux
programmes, annexes pour mon temps d'investissement, développés sur l'un dur un atoll fermé
et l'autre sur un ensemble d'atolls. Le programme PGRN (Programme Général de Recherches
sur la Nacre, 1992-1995, fiche 3), mis en place suite à une convention avec l'EVAAM,
Organisme territorial, a été mené sur Takapoto, atoll fermé où la culture de Pinctata
margaritifera, huître perlière, est très intense. Le programme TYPATOLL (1995-1998, fiche 4,
financé par le PNRCO) a apporté sur dix atolls des Tuamotu de typologie différente, des
données de biomasse microvégétale et caractéristiques géochimiques des sédiments; la durée
des expériences pour étudier les flux benthiques (production, fixation d'azote moléculaire, flux
de composés chimiques à l'interface eau-sédiment) n'était pas compatible avec celle de
«visite» des atolls, ce qui ne devait permettre qu'une exploitation limitée du fonctionnement
biologique du compartiment primaire benthique.
Enfin, les caractéristiques du métabolisme microphytobenthique et des composés organiques du
sédiment des lagons d'atolls ont pu être comparées à celles d'un île haute qui n'avait jamais été
étudiée; soit celles du lagon de Dravuni, dans le Grand Récif de l'Astrolabe, Fidji, qui présente
de très grandes potentialités de tourisme. Cette étude s'est faite grâce à la campagne ASTRO
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(03, D4), faite dans la cadre d'une coopération scientifique à la mise en place de laquelle j'ai
été acteur principal et soutenue par le MAE.
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\Fiche 11 : Programme ATOLL (1983 -1988)
Fonctionnement des lagons d'atolls

OR8TOM

TŒehau:pa~~pkheri~

Stations prospectées: tic D..10m
surl'ensemble tlu lagon

heries

Antenne ORSTOM

Motivations justifiant la mise en place du programme: de deux ordres:
1) Scientifiques: Le concept d'atoll oasis s'applique-t-il aux atolls de Polynésie?
2) Economiques: Les ressources exploitées sont presque toutes lagonaires et c'est pourquoi
l'étude des lagons d'atolls est un thème prioritaire. La gestion de ces ressources conditionne la
vie des populations insulaires et contribue fortement à l'économie du Territoire

Etudes:
Le Site
Le Milieu physique

Hydrodynamisme (X. Lenhardt)
La Chimie

Les eaux libres (L. Charpy)
Les eaux interstitielles (C. Charpy-Roubaud)

Le Milieu vivant
Le Phytoplancton (L. Charpy)
Le Microphytobenthos (C. Charpy-Roubaud)
Les habitats (A. Intes)
Le Zoobenthos (A. Intes)
Les Poissons (E. Morize, B. Caillart)

Problématique et structure :
Le problème posé était « Quelle est la production des lagons d'atolls et sa dynamique »? Deux objectifs
ont été poursuivis pour rechercher des éléments de réponse à la question posée: 1) évaluation de la
fertilité de l'écosystème 2) Nature et potentiel des ressources d'intérêt économique
Le programme a fonctionné à base d'opérations de recherches (op.) sur 1) J'environnement (op.
ENVAT) 2) la matière organique particulaire (op. MOPAT) 3) la production phytobenthique et
les flux à l'interface eau-sédiment (op. PROBAT), 4) les habitats marins (op. RABAT), 5) le
zoobenthos (op. BENTAT), 6) les poissons et la pêcherie (op. HALIAT)

Collaborations:
ORSTOM Nouméa, COM, l'IFREMER, Universités de Perpignan, Paris VI, Paris VII,
EVAAM.

Financement: ORSTOM
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lFiche2 :1 Programme CYEL (1990 -1998)
CVcie de la matière et de l'Energie dans les Lagons d'atolls

Tikehau toujours...
ORSTOM
PGRN

1990-1995: phase terrain:
Etudes
La colonne d'eau

Les bactéries (P. Dufour, J-P. Torreton)
Le picoplancton (L. Charpy)
Lafixation d'azote moléculaire (L. Lemasson, L. Charpy)
La chimie (L. Lemasson)

Le fond
Le vivant

La meiofaune (P. Buat)
La macrofaune (c. Hily)

La geochimie
La composition élémentaire (C Charpy-Roubaud)
Les flux à 1'lES (C Charpy-Roubaud)

La fIXation d'azote nwléculaire (C Charpy-Roubaud)
Les pinnacles

Leur influence sur les eaux libres (L. Charpy) et sur les sédiments (C Charpy-Roubaud)

1995-1998: Phase exploitation
Les chercheurs ont pour la plupart regagné la métropole pour exploiter et rédiger les résultats
obtenus.

Motivations justifiant la mise en place du programme:
Les recherches développées dans le programme ATOLL et leurs exploitation et synthèse ont
fait surgir des hypothèses pour expliquer certains flux, comme ceux de la production primaire.
connaître le cycle de la matière et de l'énergie dans le lagon de Tikehau. De plus, certains
compartiments, qui entrent dans le cycle de la matière et de l'énergie n'avaient pas été étudiés.

Problématique et structure:
Le programme a comporté ... thèmes de recherches: 1) la boucle microbienne 2) la fixation
d'azote moléculaire 3) les substrats durs 4) .

Collaborations:
Universités de Paris VII, de Perpignan, de Sydney; ORSTOM Nouméa, COM.

Financement: ORSTOM, PNRCO
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!Fiche 31 :Programme PGRN (1991 - 1995)
- Programme Général de Recherche sur la Nacre -

Takapoto : sans passe, nacrier

EVAAM (COORDINATEUR)
ORSTOM
EPHE
IFREMER
UFP
COM
UNIV. ORLEANS
UNIV. PARIS VI

Motivation justifiant la mise en place du programme:
Suite aux mortalités massives qui ont décimé les élevages de
nacres dans certains atolls en 1985, la Polynésie a décidé de
mettre en place un programme pluridisciplinaire faisant
intervenirdivers Organismes du Territoire et de la France
métropolitaine afin d'établir des données fiables pour la gestion
du lagon et de l'activité nacrière

Problématique et structure:
La question posée était "Comment gérer les ressources nacrières connaissant le fonctionnement
de l'atoll?" Pour répondre à cette question, les objectifs à atteindre étaient de rechercher les
causes de mortalité dans les élevages de nacres, améliorere les connaissances sur la biologie des
huîtres perlières, établir les bases du fonctionnement de l'atoll.
Le programme a fonctionné sur la base de dix-neuf actions de recherches, portant
respectivement sur : recherche des organismes provoquant des maladies chez les nacres, étude
de la grégarine, problèmes de dégradation des coquilles, comparaison des nacres de Polynésie
française, atlas anatomique de l'animal, conditions de reproduction, modalités de croissance des
nacres en élevage, repiration , alimentation, évaluation des stocks naturels, MOP, sa valeur
nutritive, son devenir, producteurs primaires, bactéries, zooplancton, stocks des autres
coquillages de l'atoll, compétiteurs.
Les participants à ce programme ont été très nombreux. Mon action s'est située sur les études
de la Production Primaire

Financement: Polynésie française, Communauté européenne,
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Wiche~ :Le Programme TYPATOLL (1995-1998)
Influence de la Typologie des atolls sur dix

Atolls des Tuamotu

PNRCO
Orstom
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Problématique et structure:
La question posée était: la typologie des atolls génère-t-elle leur richesse?
Le programme a été développé à partir de quatre campagnes océanographiques destinées aux
études par les différentes disciplines regroupées en n« colonne d'eau-sédiment» et «benthos­
poissons ». Les différentes phases du programme sont: 1) base de données et de connaissances
2) Traitement des données et rédaction d'articles par disciplines 3) Analyse numérique
interdisciplinaire et modélisation 4) Validation des modèles 5) Typologie des lagons d'atolls 6)
Restitution sociale des résultats.

Etudes:
La colonne d'eau
La Production primaire (L. Charpy, J.
Pages)
Les bactéries (P. Dufour,
P. Torreton)
Le sédiment
La composition élémentaire
(c. Charpy-Roubaud)
La granulométrie (c. Chevillon)
La biomasse végétale
(c. Charpy-Roubaud)
Le benthos
Les macroalgues (c. Payri)
Les poissons (M Kulbicki, M
Harmelin- Viv ien)
Télédétection- Modélisation
(s. Andrefouett)
Motivations justifiant la mise en

place du programme: deux ordres
1) Sceintifiques: étudier les

variations du fonctionnement des
lagons en fonction du type
d'atoll (morphologie).

2) Socio-Economiques: proposer
les usages préférentiels (pêche,
perliculture, tourisme, réserve
naturelle, etc.) des lagons en
fonction du type d'atoll.

Financement: PNRCO, ORSTOM, Territoire, Marine Nationale
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IFiche 51 : Campagne ASTRO (1993)
Etude d'un lagon d'île haute du Grand Récifde l'Astrolabe, Fidji.

Dravuni
ORSTOM
USP

Etudes:
La colonne d'eau (Responsable 1.. Charpy)

Les bactéries ( J-P. Torreton)
Le picoplancton (1.. Charpy)
Le picoplancton (J. Blanchot)
La chimie (I. Charpy, N. Harrison, M Maata)

Lefond (Responsable C Charpy-Roubaud)
Le vivant

Le microphytobenthos (c. Charpy-Roubaud)
La meiofaune (0. Boucher)
Le macrobenthos (J. Clavier, P. Newell)

La géochimie
La sédimentologie (c. Chevillon)
La composition élémentaire (C Charpy-Roubaud)
La minéralisation et les flux à l'lES (C Charpy-Roubaud, 0. Sarazin)

La fixation d'azote moléculaire (C Charpy-Roubaud)

17S'35'E

Contexte et motivations justifiant la campagne:
Cette campagne a été effectuée dans le cadre de la coopération établie entre l'ORSTOM et
l'Université du Pacifique Sud (USP). Le lagon de Dravuni est un centre important pour les
recherches sur les récif et sur les lagons du GAR. Une étude de base y avait été développée en
1988 par le Marine Pollution Research Group. La USP souhaitait compléter cette étude pour
acquérir une meilleure connaissance du milieu et comparer le lagon du DAR avec les lagons de
Polynésie française, bien étudiés par ailleurs par le biais de programmes français.

Structure:
La campagne s'est déroulé sur un mois, à bord du NO Alis, de l'ORSTOM, pour les recherches
développées sur la colonne d'eau (responsable L. Charpy) et avec le NO Aphareus, de l'USP,
pour les études sur le sédiment (responsable C. Charpy-Roubaud).

Participants et Collaborations:
Au total 18 chercheurs, y compris ceux des collaborations établies avec l'Université de
Perpignan, l'Université Paris Vll et le Muséum d'Histoire Naturelle, Paris.

Financement :MAE, ORSTOM, USP
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1 1. BIOMASSE

Introduction
La biomasse peut être indirectement estimée par l'étude des pigments photosynthétiques : 1) la
chlorophylle a « active» intervient directement dans la photosynthèse et est donc « le premier
indice» à considérer. 2) les plastes des cellules microphytobenthiques sont particulièrement
riches en pigments dits « accessoires », tels les chlorophylles b et c et les caroténoïdes : ces
pigments ont la capacité d'absorber l'énergie lumineuse à différentes longueur d'onde et de
transférer cette énergie sur la chlorophylle a. Ils peuvent donc jouer un rôle primordial dans la
photosynthèse de ces organismes qui se développent à la surface de sédiments parfois profonds
et sont aussi, de toutes façons, enfouis dans le sédiment. 3) les phaeopigments sont les produits
de dégradation des chlorophylles. 4) la chlorophylle a « totale)) est la somme « chlorophylle a +
phaeophitine a )). Les analyses ont donc porté sur les points 1 à 4.
L'ATP est reconnu comme un paramètre très important pour estimer la biomasse: les
molécules d'ATP se dégradent instantanément à la mort des organismes mais sont présentes
dans tous les organismes vivants. Cependant, le seul dosage de l'ATP ne permet pas d'estimer
les contributions respectives des micro-organismes appartenant aux différents compartiments :
végétal (microphytobenthos), bactérien et animal (meiofaune, représentée par des organismes
de taille 1 mm).
La comparaison entre les quantités de carbone organique, estimées respectivement à partir de la
chlorophylle et de l'ATP, permet de faire une estimation plus juste de la biomasse
microphytobenthique présente dans les sédiments de l'atoll.
Le travail effectué a permis de mettre au point une méthodologie dans un domaine d'études
dont l'impact écologique n'est pas toujours estimé à sa juste valeur, malgré les «progrès )) et
pour lequel les méthodes d'études ne sont pas encore unanimement reconnues.

Résultats et discussion

ATP
De mes premiers tests et expérimentations, il est ressorti que le dosage de l'A.T.P. selon la
méthode de KARL n'était pas adapté aux sédiments trop carbonatés des fonds d'atolls. C'est la
méthode de Bancroft et al. (1976) qui a été utilisée.
L'ATP, avec une moyenne de 4.1 mg m-2 (B2, CS) dans les sédiments de surface, est faible. Sa
distribution verticale est hétérogène: les pics observés peuvent être attribués à l'existence de
microorganismes hétérotrophes, aucune corrélation n'ayant été mise en évidence avec la teneur
en pigments de ces niveaux de sédiment. Dans la couche superficielle, le carbone
phytobenthique, représente 76% du carbone vivant total (L2).

Pigments
La variabilité des concentrations en pigments photosynthétiques (B2) n'apparaît pas en priorité
liée à la profondeur des stations prospectées (0.60 m à 40 m) et ceci pour tous les pigments
considérés. Par ailleurs, bien que l'excès d'énergie lumineuse puisse être un facteur limitant la
photosynthèse par photo-oxidation, le microphytobenthos des fonds de lagon n'est pas apparu
inhibé par l'éclairement, maximal à ces latitudes (A9, C9). Dans l'ensemble, les valeurs
observées sur les 5 premiers millimètres, ont, pour tous les lagons d'atolls prospectés, une
moyenne avoisinant les 10 mg de chlorophylle par m2 Cette valeur est 4 fois plus faible que
celle estimés pour les sédiments de Nosy-Bé (Madagascar) par Plante-Cuny (1978).
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Fig. 1 : Distribution des pigments dans
la profondeur des sédiments
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La présence des chlorophylles a été
observée dans la profondeur des
sédiments (Fig. 1) pour toutes les
stations, sans discrimination de leur
profondeur; à -10 cm, la
cholorophylle active représente
encore 17.5% de la chlorophylle
active de la couche superficielle. la
cause est peut-être à rechercher dans
l'hydrodynamisme du lagon ou dans
une possible migration volontaire ou
non (bioturbation) des organismes
dans le substrat. Excepté la
chlorophylle b, qui augmente
nettement avec la profondeur dans le
sédiment, tous les autres pigments diminuent avec l'enfouissement à partir du premier 0.5 cm.

Comparaison avec la biomasse phytoplanctonique de Tikehau :
La valeur moyenne de cholorophylle active, répartie de façon homogène dans la colonne d'eau,
est de l'ordre de 0.2 mg m-3 (Charpy 1985). Les biomasses microalgales benthique et
planctonique serait donc égales à partir d'une profondeur d'intégration de 50 m (H3, L2). Le
pourcentage de carbone phytobenthique (AIO, C6) est beaucoup plus élevé que le pourcentage
de carbone phytoplanctonique, estimé par Charpy (1985) à 14%.

Etude des pigments par HPLC: une étude que je n'ai pas été matériellement en mesure de
mener à terme.
En 1991, le programme CYEL soumettait auprès de l'üRSTüM la demande d'acquisition
d'une chaîne HPLC. Elle est arrivée sur le Territoire en fin 1992. Le modèle très moderne
n'avait rien à voir avec les chaînes sur lesquelles j'avais fait mon initiation à cette méthode. En
particulier, tout le système informatisé de saisies de données (logiciels PDA et Maxima) a posé
de gros problèmes d'utilisation; et ce d'autant plus qu'une des fonctions ne marchait pas. De
plus, les méthodes généralement utilisées ne parvenait pas à donner une bonne séparation des
pigments des mates algales. Or, c'est essentiellement sur ces communautés que la technique de
l'HPLC, fastidieuse et coûteuse, trouvait sa raison d'être employée. En effet, ces mates
microbiales sont essentiellement composée de cyanobactéries et de bactéries qui, outre les
cWorophylles, possèdent des pigments qui d'une part leur sont caractéristiques et, d'autre part,
peuvent de plus expliquer leur biologie.

Tableau 1 . Gradient d'élution
Temps Flux A B Sparge
(mn) (ml/mn) % % (ml/mn)

--

tO 1.5 55 45 20
30 1.5 1 99 20
45 1.5 1 99 20
46 1.5 55 45 20

J'ai finalement réussi à mettre au point une
méthode (Tab.l) qui, en utilisant deux
solvants et un temps relativement long
d'élution, permettait une bonne séparation
des pigments.

solvant A: 50%H20+ 25% MeOH+25% CfLCN
solvant B: 50% MeOH+50% CfuCN

C'est ensuite posé le problème des standards, pour confirmer certaines déterminations et surtout
quantifier les résultats obtenus. J'ai fabriqué certains d'entre eux, avec beaucoup de travail car
je ne disposais ni de la colonne adéquate, ni d'un passeur automatique d'échantillons ... et mon
temps de recherches ne pouvait être consacré à 100% à l'étude des pigments par HPLC. En
1995, alors que je voyais enfin proche la récompense des investissements financier et de mon
temps, sachant auprès de quels laboratoires (communiqués par M-R Plante) j"allais pouvoir me
procurer des standards, je suis revenue en métropole, pensant que la chaîne HPLC, dont j'étais
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seule utilisatrice, allait être rapatriée avec moi. Pour des besoins de service ( !) il a été décidé
qu'elle allait rester encore 6 mois à Tahiti.. Le COM a acquis une chaîne HPLC dont il m'a
cordialement été proposée l'utilisation. Cela sous-entendait l'apprentissage du nouveau logiciel
de saisie et traitement de données, ce que je ne pouvais faire passer en priorité dans mes
activités: je n'étais pas sûre de pouvoir calibrer cette chaîne avec celle utilisée à Tahiti, de
façon à ne pas perdre les 580 échantillons passés là-bas. J'ai préféré attendre le rapatriement de
la chaîne HPLC de Tahiti. Mais il semblerait qu'elle doive rester acquise au Territoire.
La non concrétisation, par un travail publié, des efforts et du temps passé sur l'étude des
pigments des mates par HPLC reste une grande frustration pour moi. Et il reste dans ma ferme
intention de ne pas m'en tenir à ce qui est un échec, même si je n'en suis en rien responsable.
En ce qui concerne les échantillons passés sur la chaîne de Tahiti, la seule exploitation possible
sera de traiter les histogrammes en raisonnant sur les aires des pics; cela ne permettra pas le
calcul de la concentration des pigments et donc pas, non plus, de comparer la richesse
respective des pigments. En revanche, la richesse en un pigment donné pourra être comparé
pour les différentes communautés étudiées.

II. Production primaire des fonds blancs

Dans les lagons d'atolls, qui sont des écosystèmes côtiers bénéficiant d'un maximum
d'éclairement, la production primaire joue un rôle important (SI) et sa quantification
incontournable dans une étude de fonctionnement.
Les étapes pour affiner la méthodologie ont consisté (B3, B4) en :
1) Tests comparatifs des deux méthodes les plus couramment utilisées ont été effectués. J'ai pu

observer que les estimations de production par la technique du 14C posaient des problèmes
et devaient plutôt être faites par la technique de l'Oz, ainsi que le présentait déjà A. Sournia.
Les estimations de production ont donc été faites par des bilans d'Oz obtenus sur les
populations de «sable blanc» incubées sous des enceintes claires et d'autres sombres,
enfoncées de 5 cm dans le sédiment.

2) Comparaison des valeurs de production estimée à partir des teneurs en oxygène mesurées
directement dans des enceintes (sonde YSI) et à partir des bouteilles à BOD (prélèvement
dans les enceintes, avec une seringue, d'eau incubée: les résultats obtenus par les deux
méthodologies sont comparables.

1) Tests de reproductibilité des méthodologies choisies.
2) Cinétique de production durant les 12 heures de jours, afin de suivre l'évolution journalière

et de déterminer le moment et la durée les plus adéquats pour les incubations de courte
durée. L'énergie lumineuse a été mesurée, durant ces cinétiques, à l'aide d'un solarimètre
LICOR avec une période d'intégration de 15 mn; le pourcentage d'énergie arrivant au
niveau des incubations a été obtenu à l'aide d'un quanturnmètre LICOR équipé d'une
cellule sphérique
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Résultats - discussion

Les cinétiques de production ont montré (A8) que: 1) les processus de photosynthèse l'ont
toujours emporté sur la respiration. 2) la photosynthèse est maximale à midi et la respiration est
à peu près constante. 3) les productions suivent une évolution identique à celle de l'énergie
lumineuse. 4) les plus fortes irradiance n'inhibe pas le phytobenthos étudié.
L'étude de l'énergie lumineuse a montré (A9) que les pourcentages mesurés en surface
décroissent avec la profondeur (Fig. 2) suivant la relation exponentielle:

1 % d'energie incidente = e (40.45:0.0662)

A partir des résultats des incubations de courte durée, beaucoup plus nombreuses, j'ai pu établir
que:
1) il existe (Fig. 3) entre production journalière par mZ et profondeur la relation.

1 PJ(Oz) = - 25.5 Profondeur + 1005
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Fig. 2 : Régression Energie-Profondeur
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2) la profondeur pour laquelle la PJ(Oz) s'annule est 39 m ; la quasi-totalité des fonds du lagon
de Tikehau participe donc à la production primaire. Compte tenu des surfaces des tranches
bathymétriques, c'est la tranche [20-25] m qui contribue le plus à cette production.

En utilisant l'équation de Mc Closkey et al. (1978), soit:
PB(gC m-z) = [PN (gOz m-z) 0.375 PQ] + [R (gOz m-z) 0.375 RQ]

où : PB (production brute) = PN (production nette) + R (respiration), PQ et RQ étant choisi égal à 1, faute d'avoir

pu être détenninés et bien que susceptible de varier (NDOC),

j'ai pu estimer la PB journalière moyenne phytobenthique des fonds blancs de Tikehau :

La comparaison entre les productions primaires benthique, planctonique et totale du lagon
montre (Fig. 4) que la production phytobenthique l'emporte sur la production de la colonne
d'eau pour les fonds de 0-10 m, lui est équivalente pour les fonds [10-15]m , limite au delà de
laquelle la production phytoplanctonique l'emporte. Les deux types de production se
« compensant », la production totale reste à peu près constante quelle que soit la profondeur
considérée.
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Takapoto
L'étude des biomasse et production primaire de Takapoto (RIO, RH) présentait deux intérêts:
1) Takapoto est un atoll surexploité par la culture de l'huître perlière Pinctata margaritifera.

Dans le cas de culture de nacres, il n'existait aucune certitude sur l'importance directe des
producteurs primaires pour les bivalves considérés. Toutefois, ces derniers étant des
filtreurs, ils se nourrissent de matière organique particulaire (MOP), qu'elle soit morte ou
vivante. L'objectif de la fiche « productions primaires» du PGRN était double, visant à la
connaissance de l'environnement de la nacre et à approcher le rôle que pouvaient jouer les
producteurs primaires dans cet environnement

2) Par ailleurs, les recherches menées a Takapoto pennettaient la comparaison de
l'environnement d'un atoll fenné avec celui d'un atoll ouvert (Tikehau).

Les méthodologies d'étude de la Production primaire et des caractéristiques géochimiques des
sédiments ont été les mêmes que celles utilisées à Tikehau. Les stations ont été réparties sur
l'ensemble du lagon.

La biomasse (6 mg Chl m-2 en moyenne) est légèrement plus faible que celle observée à
Tikehau. Ses valeurs les plus élevées ont été observées aux stations de plus grande abondance
de nacres. En revanche, la proximité de ces élevages est apparue n'avoir aucune influence sur la
production microalgale; le rôle des microvégétaux benthiques n'est donc pas, a priori, à
rechercher dans l'alimentation des nacres. La production, dont la valeur moyenne est de 0.14 g
C m-2fI (soit moitié moindre qu'à Tikehau), est presque exclusivement liée à la profondeur
(CIO). Pour le compartiment benthique; ces deux paramètres sont liés par la relation:

1 P = -3.77 Profondeur + 69.04 1



33 Diplôme d'Habilitation à diriger des Recherches

1 ill. Géochimie et chimie

1) Composition élémentaire des sédiments
La quantification des éléments organiques des sédiments est importante car les besoins en
nutriments de la production primaire dépendent en grande partie du recyclage -minéralisation­
du matériel sédimentaire. Un des principaux facteurs gouvernant le taux de régénération des
nutriments est la disponibilité de la matière organique incorporée aux sédiments suite à sa
sédimentation depuis la colonne d'eau. Par ailleurs, la teneur des sédiments en N et C est un
bon indicateur de l'état de la matière organique et de son origine.
L'étude a porté sur l'ensemble des fonds de lagon en insistant sur l'influence que pouvaient
avoir les pinnacles (estimés à 500 pour le lagon de Tikehau) sur la composition élémentaire des
sédiments.
Les résultats, qui sont en fin d'exploitation montrent que les sédiments de Tikehau sont plus
riches en carbone organique que ceux de Takapoto (0.44% contre 0.26%) alors que les teneurs
en azote organique sont comparables (de l'ordre de 0.027%). Pour l'ensemble du lagon, la
matière organique des sédiments de Tikehau n'est pas dégradée (C/N = 9.5) alors que celle de
Takapoto l'est (C/N = 15.75).
L'influence des pinacles sur la matière organique de la colonne d'eau (AI6) est moins nette que
sur le sédiment pour lesquels, à proximité de ces formations coralliennes, on observe deux
zones présentant des caractéristiques différentes (A23) : la zone «au vent », celle sous le vent
et celle entourant le pied du pinnacle. Quantitativement, les sédiments situés à la base du
pinnacle sont beaucoup plus riches, en raison de la sédimentation des particules exportées du
substrat dur . Cet apport peut-être notablement augmenté lors de tempêtes. Cette richesse
décroît avec l'éloignement par rapport au pinnacle. Parallèlement, côté sous le vent, plus cette
distance augmente, plus la matière organique est dégradée; en revanche, côté sous le vent, la
matière organique n'est pas dégradée, phénomène sans doute imputable à un hydrodynamisme
plus actif

2) Bilan d'éléments nutritifs:
L'études des flux d'éléments nutritifs horizontaux dans la colonne d'eau et verticaux depuis le
sédiment vers la colonne d'eau entrait dans l'objectif de celle de l'étude du cycle de la matière
et de l'énergie.

1) Flux horizontaux dans la couche de surface
Les budgets de l'azote et du phosphore ont été établis d'une part entre les eaux lagonaires et
celles océaniques (C9, A13, LI) afin d'évaluer l'équilibre entre la matière sortante du lagon et
celle qui y entrait et d'autre part entre l'amont et l'aval des pinnacles, afin d'estimer l'influence
de ces derniers sur la composition et la quantité de matière organique lagonaire (ClS, CI8).
Il est apparu que si le phosphore passe de la forme minérale à celle organique, il n'en reste pas
moins qu'il présente un budget «lagon-voisinage de l'atoll »parfaitement équilibré (CS) ; le
budget de l'azote, lui, est déséquilibré: il ressort plus d'azote qu'il n'en rentre (AU, AI2)•.
L'hypothèse que nous avons émise à cet enrichissement des eaux océaniques durant leur transit
lagonaires est celle de la fixation d'azote, phénomène démontré dans de nombreux écosystèmes
coralliens.
Les teneurs plus élevées au voisinage de l'atoll que dans les eaux moins proches (AI4) sont
explicables par un enrichissement dû à des mouvements turbulents verticaux, hypothèse vérifiée
au voisinage d'autres atolls et îles hautes, selon les résultats trouvés dans la littérature.

3) Lesflux verticaux à l'interface eau-sédiment
Les flux verticaux ont été mesurés à l'interface eau-sédiment. Cette étude visait à savoir si les
sédiment étaient un piège ou une source en éléments nutritifs. De plus, elle contribuait à l'étude
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de l'hypothèse émise par B. Wauthy et F. Rougérie, soit, en 1993, l'existence de remontées
d'eaux profondes, riches en nutriments, au niveau de l'atoll et de ses fonds.
L'étude des flux à l'interface eau-sédiment a été effectuée sur 8 stations (profondeur =13m à 37
m) réparties sur l'ensemble du lagon (C7, AIS). La méthode utilisée est celle des « peepers »,
qui permet d'établir les gradients de concentrations. Les flux sont calculés à partir des gradients
de concentrations, en utilisant les équations de Rutgers van der Loeff et al. (1984) suivant la
première loi de diffusion de Fick :

F=<j>DsdC/dz
où F est le flux, <j> la porosité, Ds le coefficient de diffusion et dC/dz le gradient de
concentration à l'IES.

Les flux ainsi calculés (Tab. 2) à partir des gradients de concentration sont corrélés (r = 0.73)
avec la profondeur des stations. Indépendamment d'une activité biologique plus réduite et donc
moins consommatrice sur et au sein des sédiments plus profonds, le taux de sédimentation de la
matière organique de la colonne d'eau rentre sans doute comme facteur important dans cette
influence de la profondeur sur les flux. Par ailleurs, les résultats observés aux stations 2 et 3,
situées respectivement au vent et sous le vent d'un pinnacle tend à démontrer que les produits
issus de la reminéralisation sont moins consommés en amont qu'en aval de ces formations
(A23).

fi d r (m)1 -2 ·-1 P fau ux en !lmo m J ; ro = pro on eu
Stat. Prof NH4 P04 N:P Si

1 13 10.0 0.8 13.1 Ind.
8 36 395 7.45 49.6 53.4
4 24 18.3 0.9 20.1 ind
3 21 4.2 0.6 25.1 14.8
2 21 78.8 3.0 25.9 2.7
6 27 133.4 10.3 13.0 34.1
5 25 ind 2.3 ind 57.8
7 31 273 7.7 35.4 79.2

Table 2 FI

Les flux d'éléments nutritifs azotés et phosphorés calculés à partir des profils de concentrations
(Fig. 5) représentent respectivement 6% et 4% des taux de sédimentation et sont susceptibles
d'assumer entre O. 1% et 6.8% des besoins en azote de la production primaire et entre O. 1% et
107% des besoins en phosphore de ces mêmes productions.
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IV La fixation d'azote moléculaire

Introduction
De nombreuses recherches ont montré que la productivité des écosystèmes coralliens dépend
d'un apport d'azote exogène et que celui-ci est essentiellement fourni par la fixation d'âZote
atmosphérique. L'étude de la fixation d'azote par les communautés de Tikehau constituait un
des thèmes du programme CYEL (Dl, D2, CH). Cette opération, qui constituait le thème 4 du
programme CYEL, a de plus bénéficié du support financier du PNRCO. Son but était de :1)
quantifier la fixation des différents substrats 2) estimer l'apport total inhérent à la « fixation de
Nz }} 3) comparer cet apport avec les besoins de la production primaire en azote.
Ces recherches se sont déroulées de 1991 à 1995 sur le sédiment (CI2, C14, R7, R9). Les
mates algales dominées par les cyanobactéries sont très nombreuses et diversifiées à Tikehau,
tant sur les fonds de lagon (sable, squelettes de corail, pinnac1es) que sur les surfaces exondées
(beach rock, mates encroûtées, sable des bords de plage). La fixation de Nz dépendant
étroitement de la nature du substrat et des conditions environnementales, l'étude que j'ai
développée a porté sur chaque communautés précédemment citées et a pris en compte le
maximum de facteurs (communautés, saison, lumière, salinité, dessèchement).ont donné lieu à
un sujet de DEA et à un sujet d'obtention de diplôme de fin d'étude d'un étudiant de
l'Université de Genève. Elles ont par ailleurs bénéficié de la collaboration de L. Charpy, qui
devait au départ se concentrer sur la fixation de Nz par les organismes de la colonne d'eau, et de
AW Larkum, de l'Université de Sydney (Australie) qui m'a initié aux méthodologies «de
base)} (ces dernières ont du être reprises sur bien des points).

Méthode et communautés
La fixation d'azote a été estimé par la méthode réduction de l'acéthylène. La méthodologie de
chacune des phases de cette méthode a dû être ajustée aux conditions de terrain et au matériel
utilisé (R8).
Les mesures de fixation ont été faites pour différentes intensités lumineuses. Les incubations
ont pour la plupart d'entre elles été effectuées dans des bocaux. Cependant, afin de pouvoir
étudier le processus non seulement in situ mais directement sur les populations en place, j'ai
mis au point un système d'incubation (Fig. 6,A27).

rNCUBf\nON CllAMBER (PLFXIGLASS} MIX1NG CH,\MBER (elH " H20~

Figure 6 : schéma du système conçu pour étudier la fixation de Nz par les communautés des fonds sableux sans
qu'elles soient perturbées.

Afin de pouvoir estimer la fixation d'azote moléculaire à partir des mesures de taux de
réduction de l'acéthylène, le rapport CzHz : Nz a été déterminé pour toutes les communautés
étudiées en effectuant des mesures de 15N. La contribution des substrats benthiques a pu ainsi
être estimée (CI6).
Les communautés benthiques à dominance cyanobactérienne sont très diversifiées, tant par leur
densité que par leur composition spécifique, dont une première étude apparaît dans le tableau 3.
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Tableau 3 Taxinomie des communautés cvanobactériennes de l'atoll de Tikehau
Communities Organisms

Sand 0 Diatoms, DinoflageJIate, no apparent cyanobacteria
Sand 1 Spirulina, Oscillatoria, + undeterrnined species
Sand 2 Spindina, Oscil/atoria, Anabaena, Din~flagellate+ undetermined species
Sand 3 Lyngbya associations + sorne undetermined species
Exposed mats Scytonema, Schizothrix + undeterrnined species
Kopara mats Phormidium, Oscillatoria, Lyngbya, Johannes baptista + undetermined species
Exposed beach sand Schizothrix + undetermined species
Limestone surfaces Calothrix, Oscillatoria, Pleurocapsa + undetermined species
Beach Rock Calothrix + undetermined species

Les diverses communautés ont été étudiées: d'une part des communautés lagonaires,
regroupant celles se développant sur le fond sableux du lagon (Fig. 7 ) et les épiphytes des
pinnacles et, d'autre part, des communautés exondées, regroupant les beach rock, les sables de
plage et les mates exondées.

Sable 0 : sans cyanobactéries apparentes Sable 1 : communautés diffuses

Sable 2 : communautés denses Sable 3 : communautés en «chevelure»
Figure 7 : Aspect visuel des communautés lagonaires des substrats meubles

La biomasse des communautés fixatrices d'azote a été estimée par le pourcentage de
recouvrement de chacune d'entre elles dans le lagon et par la surface concernée par le
recouvrement de ces communautés (C19).
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Taux de fixation-discussion
Tous les substrats étudiés fixent l'azote moléculaire (A19, A20).
Si l'influence de la lumière varie suivant les communautés étudiées, seuls les beach rock ont
une fixation nocturne supérieure à celle diurne. Les communautés des mates exondées ont une
importante capacité de fixation, ce qui traduit leur grande adaptation aux hautes lumière,
température et au dessèchement.

Fig.8 : Fixation de N2 suivant l'unité de substrat considérée

ID FIXation par rn2 de
comrunauté

III FIXation par rn2 de
lagon

S3S2S 1

CorrlTl.mauté (S =sable)

sa
o

.!-,

Ë 2
ü
Cl

E 1

Par m2 de communauté lagonaire, c'est sur le Sable 2 qu'ont été mesurés les taux les plus
importants de fixation
de N2 Par m2 de lagon,
c'est le Sable 1 qui, par
ce processus, est
responsable de
l'apport le plus
important d'azote;
suivi du Sable 3 puis
du Sable 0 (Fig.8 ) ; en
fait, le Sable 2, du fait
de son faible taux: de
recouvrement dans le
lagon, n'est pas
responsable d'un
important apport

d'azote dans l'écosystème:

L'ensemble des résultats apparaît dans le tableau 4.
Ainsi, les mates exondées sont les communautés qui ont démontré avoir le pouvoir fixateur le
plus grand; la fixation par les épiphytes des coraux morts est supérieure à celle des
communautés lagonaires des substrats meubles. Cependant, l'importance relative du processus
de fixation des différentes communautés dans le fonctionnement du lagon de Tikehau est
apparu dépendre exclusivement de l'extension de ces communautés.

Les contributions respectives des différentes communautés des sédiments meubles apparaissent
et des différentes communautés exondées apparaissent sur la figure 9. Les communautés des
fonds de lagon (les « Sand ») sont responsables de 73 % du total de la fixation benthique de N2,

les communautés des flancs des pinnacles (limnestone) de 10% et les mates exondées et sables
de plage de 17%.
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Tableau 4 : (1) =Taux de réduction d'acéthylène à 25 m (DARR2Sm : limol m-2 d-I) ; (2) = rapport N2 C2IL (3) = fixation
de N2(mg N m-2fI) ; (4) = % de recouvrement pat les communautés lagonnaire; (5) = fixation journalière par « m2

2 2 1virtuel» de lagon (m.g N m- ï J
); (6 = surface concernée (Km''); (7) = fixation totale de N2 (Kg N dOl)

Soft bottom communities (1) (2) (3) (4) (5) (6) (7)
Sand 0 43.2 3.0* 0.4* 46.2 0.18 184.8 72
Sand 1 100.8 2.2 1.26 42.4 0.53 169.6 212
Sand 2 244.8 1.8 3.9 2.8 0.11 112 44
Sand 3 67.6 4.8 0.39 6.7 0.26 26.6 104
Total soft bottom 1.08 392.2 432
Limestone surfaces communities 251 3.3 2.12 6.0 24 50.88
Total Limestone 50.88
Exposed communities

sand 153.6 1.6 1.44 0.9 0.22
mats 458.4 1.6 8.00 10 80

Beach rock 488 1.6 4.55 4 18.2
Total exposed mats 98.42

Total benthic N2 fixation 581.3
Value calculated with N2:C2IL ratio = 3

Figure 9: Respectives contributions des différentes communautés cyanobactériennes
benthiques à la fixation d'azote moléculaire totale benthique.

Communautés exondées Sables des fonds de lagon

BR EB5".
EM

82.0%

Limestone
10.0%

53 50

25~%

52~
10.0%

51
49.0%

rnSable5

II1II Limestone

OEC

La fixation par les communautés des fonds de lagon contribue pour 24% des besoins annuels en
azote de la production primaire
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Les microbialites préstromatolithiques

Dans le lagon de Tikehau se développent des mates algales particulières , les « stromatolithes
récents» (C13);. Ces formations, non lithifiées, sont organo-sédimentaires et présentent une
lamination plus ou moins marquée. Observées pour la première fois en 1991 sur des fonds
allant de 17m à 23m, ces microbialites à prédominance de cyanobactéries se sont avérées être
monospécifiques ; 3 espèces ont pu être différenciées qui déterminent la couleur du coussinet
formé (mauve, marron ou rosé). Ces « stromatolithes récents» peuvent couvrir des surfaces très
étendues (250 m2

). Leur taux de fixation de l'azote est très élevé (Cl7), ce qui contribue à leur
attribuer un grand intérêt dans le fonctionnement de l'écosystème. Toutefois, ces formations
non seulement n'arrivent pas à se lithifier ni même à se calcifier réellement (le processus reste à
l'état de piègeage du sédiment) mais se désagrègent en quelques mois. La composition
taxinomique, le métabolisme et la géochimie de ces mates cyanobactérienne (A22) font depuis
1997 l'objet d'une opération de recherche soutenue par le PNRCo.

Influence de la typologie des atolls sur les composés organiques du sédiments
(A24).
De fait, les atolls prospectés peuvent être classés en trois groupes, suivant la profondeur de
prélèvement. Le paramètre qui influence le plus la concentration en carbone organique est la
« porosité» et la profondeur de prélèvement. L'atoll de Reka-Reka, appartenant au groupe
d'atolls de faible profondeur de prelèvements et dont la porosité est faible est très riche en
composés organiques (CO, NO, PO, Pigments) mais présente une matière organique
particulièrement dégradée (C/N = 14, sur l'ensemble du lagon).Les atolls de profondeur
moyenne, en revanche, ont une matière organique peu dégradée. La composition organique des
sédiments des lagons d'atolls profonds dépend de la profondeur de prélèvement.
En règle générale, prises séparément, les valeurs observées ne peuvent être reliées à aucune
caractéristique typologique. En revanche, si l'on considère la moyenne de ces valeurs, il semble
que 1) la teneur en carbone organique décroît avec l'augmentation de la profondeur de
prélèvement 2) de même, la teneur en cet élément, ainsi que la concentration en pigments,
décroissent avec l'augmentation du degré d'ouverture des atolls.
L'influence de la taille, de la profondeur et de la «perméabilité» des atolls sur la quantité et la
qualité de la matière organique dépend des composés considérés. Quantitativement: les atolls
fermés et de faible profondeur sont les plus riches en carbone et azote organiques: la fréquence
de la remise en suspension de matière organique depuis les eaux intertidales est facilitée. Par
ailleurs, les lagons fermés présentent les concentrations en pigments les plus élevées mais la
profondeur n'influence guère ces concentrations. Qualitativement: les atolls fermés et de faible
profondeur présentent une matière organique plus dégradée, ce qui peut être dû aux conditions
oxidantes résultant de la production primaire benthique, généralement élevée aux faibles
profondeurs. Les atolls de grande taille et profonds ont une matière organique pas dégradée,
sans doute à cause d'un hydrodynamisme et donc une remise en suspension de MO réduits.

Ces observations sont confortées par les données obtenue sur différents écosystèmes récifaux
(Tab.5)

La seule corrélation qui a pu être établie entre le sédiment et tous les paramètres étudiés lors de
Typatoll est celle entre les teneurs en carbone organique de la colonne d'eau et du sédiment.
Encore n'est-elle pas très bonne: r = 0,53
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Comparaison des fonds de lagons d'atoll avec les fonds de lagon d'ile haute
(A25)
La mission ASTRO, qui s'est déroulée dans le lagon de Dravuni, île haute du grand récif de
l'Astrolabe, a permis de comparer les caractéristiques des fonds de cet écosystème avec celles
des fonds de lagon d'atoll.
La biomasse, exprimée par la teneur des sédiments en chlorophylle, est du même ordre de
grandeur que celle des sédiments d'atolls, avec une valeur moyenne de 8.3 mg ChI m-2

, ce qui
la classe entre celle de Tikehau (à laquelle elle est inférieure) et celle de Takapoto (à laquelle
elle est supérieure). Si l'ensemble des fonds du lagon de Dravuni participe à la production
puisque même sur les fonds de 40m une production brute était mesurable, en revanche, suivant
les stations considérées et indépendamment de la profondeur de ces stations, la production nette
est apparue n'être pas toujours positive (01), contrairement à ce observé dans le lagon de
Tikehau. La lumière n'est pas apparue être le premier facteur influençant biomasse ou
production.
La teneur des sédiments en carbone organique est faible (0.19%), celle en azote organique étant
dans la moyenne de celle des sédiments de lagons d'atolls. Avec un rapport C/N de 9.9 en
moyenne, la matière organique apparaît peu dégradée (02).
Les flux d'azote et de phosphore (03) sont ~u même ordre que ceux mesurés à Tikehau. En
revanche, ceux de silicate sont 3 fois plus élevés, pouvant atteindre 50llmol m-2r 1(C20). Dus à
l'environnement (les îles hautes sont basaltiques), la teneur élevée des sédiments en silicate et
leur remise à disposition permet le développement de populations de diatomées, alors que dans
les lagons d'atolls, ce sont les cyanobactéries qui dominent.

Ces observations sont confortées par les données obtenue sur différents écosystèmes récifaux
(Tab. 5).

Tableau 5 : Comparaison des caractéristiques des composés organiques des sédiments de lagons
et d'îles hautes (A23)

Site SD Area %OC %ON C/N Authors
(m) d.W. d.w.

Tiahura 1-3 Lagoon ofIsland 0.22 0.15 15 Delesalle et al., 1998
Tiahura, F.P. 40 Bord recif 0.23 0.030 8.9 Delesalle et al., 1998
GAR, Fiji 8-39 Lagoon ofIsland 0.19 0.024 9.9 Charpy-Roubaud et al.
N-W Noumea, N.e. 10-17 Lagoon ofIsland 0.43 0.032 13.8 Buscail (unpub.)
Ouvea 6-19 Lagoon bascule atoll 0.68 0.063 8.8 Buscail (unpub.)
Reka-Reka, Tepoto 1-10 Lagoon of Atoll 0.51 0.042 12 This study
Tekokota, Haraiki, F.P.
Taiaro, Hikueru, Hiti, 13-25 Lagon of Atoll 0.52 0.033 15.75 This study
Nihiru Takapoto, F.P.
Tikehau, F.P. 19-36 Lagoon of atoll 0.44 0.026 18 Charpy-Roubaud,

Buscail (unpub)
~arokau,l(auehi 32 Lagoon of atoll 0.26 0.028 9.5 This studv
GBR, Davies A. 2-16 Lagoon ofIsland 0.42 0.031 13.5 Hansen et al 1987
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EXPLOITATION

1 Séjour MHN : Rewiew
SI Charpy-Roubaud, CJ. & Sournia, A, 1990. The comparative estimation of phytoplanktonic,

microphytobenthic and macrophytobenthic primary production in the oceans. Marine Microbial Food
Webs, 4(1): 31-57.

1 Programme ATOLL

1.1. Publications à comité de lecture
A8 Charpy-Roubaud, CJ., (1988). Production primaire des fonds meubles du lagon de Tikehau (Atoll des

Tuamotu, Polyn,sie Frantaise). Oceanol. Acta, 11: 241-248
A9 Charpy L., Charpy-Roubaud CJ. (1990). A mode! oflight-primary production relationship in an atoU lagoon

(Tikehau, Tuamotu Archipelago, French Polynesia). J. mar. biol Ass. u.K., 70: 357-369.
AIO Charpy L., Charpy-Roubaud CJ. (1990). Trophic Structure and Productivity of the lagoonal communities of

Tikehau atoll (Tuamotu Archipelago, French Polynesia). Hydrobiologia, 207: 43-52.
AlI Charpy-Roubaud CJ, Charpy L. (1990). Budgets de l'azote, du phosphore et de la silice dans un atoll ouvert

du Pacifique Central (Tikehau, Tuamotu, Polynésie Française). C. R Acad. Sc. Paris, serie III, 310 (5) :
163-167.

A12 Charpy-Roubaud CJ., Charpy L., Cremoux lL. (1990). Nutrient budget of the lagoonal waters in an open
central South Pacific atoll (Tikehau, Tuamotu, French Polynesia). Marine Biology, 107: 67-73.

AB Charpy L., Charpy-Roubaud CJ. (1991). Particulate Organic Matter fluxes in a Tuamotu Atoll Lagoon
(French Polynesia). Mar. Ecol. Progr. Ser, 71: 53-63.

A14 Charpy-Roubaud CJ., Charpy L. (1993). Nutrients, Particulate Organic Matter, and Plankton and Benthic
Production of the Tikehau Atoll (Tuamotu Archipelago, French Polynesia). Atoll Res. Bull. 415: 1-30.

1.2. Synthèses scientifiques
1.2.1. Chapitres d'ouvrages
S2 Charpy-Roubaud CJ., Charpy L. (1993). Un modèle de fonctionnement du lagon de Tikehau. Atlas de la

Polynésie Française (lF. Dupon ed.). 45-47

1.2.2. Ouvrage entier (éditeur scientifique) avec participation
Avec comité de lecture:
S3 Intes A, Caillart B., Charpy L., Charpy-Roubaud c., Lemasson L., Morize E. (eds) (1994). Tikehau. An atoll

ofthe Tuamotu Archipelago (French Polynesia). Atoll Res. Bull. 415: 110 pp.
Sans comité de lecture
S4 Intes A, Charpy-Roubaud c., Charpy L., Lemasson L., Morize E. (1990). Les lagons d'atolls de Polynésie

Française: Bilan des travaux du programme ATOLL (1981-1987). Notes et Doc. Océanogr. 43 : 1-136.
S5 Charpy L., Charpy-Roubaud c., Newell P. (1996). The Great Astrolabe ReefLagoon : Results of the French­

Fijian ASTRO expedition. Notes et Doc. Océanogr. 46: pp 96

1.3. Actes de colloque avec comité de lecture
LI Charpy L. Charpy-Roubaud CJ (1988) Phosphorus budget in an atoll lagoon. Proc. 6th fnt. Coral Reel

Symposium, Australia, 2 : 547-550.
L2 Charpy-Roubaud CJ., Charpy L. & Lemasson L. (1988). Benthic and Planktonic primary production of an

open atolliagoon (Tikehau, French Polynesia). Proc. 6th fnt. Coral Reel Symposium, Australia, 2 : 551­
556.
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L3 Sarazin G.,Charpy-Roubaud C. & Charpy L. (1988). Early diagenesis of organic matter in the sediments of
the central bassin ofTikehau lagoon-reef (Tuamotu Archipelago - French Polynesia). Proc. 6th [nt. Coral
ReefSymposium, Australia, 3: 373-378.

1.4. Périodiques sans comité de lecture:
B2 Charpy-Roubaud CJ (1986) Le microphytobenthos. 1Biomasse (premiers résultats). in Contribution à l'étude

de l'atoll de Tikéhau:II(archipel des Tuamotu) ORSTOM-TAHITI, Notes et Doc. Océanogr., 28: 37-51.
B3 Charpy-Roubaud CJ (1986) Le microphytobenthos. II Production Primaire (premiers résultats). in

Contribution à l'étude de l'atoll de Tikéhau:II(archipel des Tuamotu) ORSTOM-TAHITL Notes et Doc.
Océanogr., 28: 52-81.

B4 Charpy-Roubaud CJ (1987) Comparaison et représentativité des méthodes d'étude de la production primaire
benthique. in Contribution à l'étude de l'atoll de Tikéhau:IV(archipel des Tuamotu, Polynésie Française.
ORSTOM-TAHITI, Notes et Doc. Oc,anogr., 35: 1-52.

1.5. Rapports d'actions incitatives ou de programmes
Il Charpy L., Charpy-Roubaud c.J., Orenpuller l (1986) Résultats de la mission TIK016 (Janvier 86). Chimie,

biomasse et production de la colonne d'eau et des sédiments. ORSTOM-TAHITI, Arch Océanogr. 86/12.
12 Charpy L., Charpy-Roubaud C.J., Lemasson L., Orenpuller J., Sandstrom M. (1986) Résultats de la mission

TIK017 (Février-Mars 86). Production phytoplanctonique et microphytobenthique. Flux de sels nutritifs.
ORSTOM-TAHITI, Arch. Océanogr. 86/13.

13 Charpy-Roubaud c.J., Charpy L., Cremoux l-L., Orenpuller l (1986). Résultats de la mission TIK019
(Décembre 86). Production phytoplanctonique et microphytobenthique. Chimie des eaux et des sédiments.
Taux de sédimentation. ORSTOM-TAHITI, Arch. Océanogr. 87/06.

14 Charpy-Roubaud c.J., Charpy L., Cremoux l-L. (1988). Résultats de la mission TIK 022. Production et
Calcification Récifale. ORSTOM-TAHITI, Arch. Océanogr. 88/04: 1-30.

1.6. Communications à des congrès, colloques....
C5 Charpy L., Charpy-Roubaud C.J. (1988). Phosphorus budget in an atolllagoon. Proc. 6th [nt. Coral Reef

Symposium, Townsville (Australia), Abstracts : p 16.
C6 Charpy-Roubaud, c.J., L. Charpy, L. Lemasson (1988). Benthique and Planktonic primary production of an

open atoll lagoon (Tikehau, French Polynesia). Proc. 6th [nt. Coral Reef Symposium, Towsville
(Australia), Abstracts : p 17.

C7 Sarazin, G., C. Charpy-Roubaud, L. Charpy (1988). Early diagenesis of organic matter in the sediments of the
central bassin of Tikehau lagoon-reef (Tuamotu Archipelago - French Polynesia). Proc. 6th /nt. Coral
ReefSymposium, Townsville (Australia), Abstracts: p 91.

C8 Charpy, L., Charpy-Roubaud, C.J. (1989). Carbon Cycle in an atolllagoon. Congrès commun Limnologie­
Océanographie. Marseille, Abstract p. 66.

C9 Charpy-Roubaud, c.J., Charpy, L. (1989). Nutrient budget of the lagoonal waters of an opened atoll.
Colloque "Biologie et Géologie des Récifs Coralliens". I.S.R.S. Meeting. Marseille: p. 47

CIO Charpy, L., Charpy-Roubaud, c.J. (1990). Light and primary production in an atoll lagoon. J. mar. biol.
Ass. UK., 69, p. 721.

2. Programme CYEL

2. 1. Périodiques à comité de lecture
A15 Charpy-Roubaud c., Charpy L., Sarazin G. (1996) Diffusional nutrient fluxes at the sediment-water

interface and organic matter mineralization in an atoll lagoon (Tikehau, Tuamotu Archipelago, French
Polynesia). Mar Ecot. Progr. ser. 132: 181-190.

A16 Charpy L, Charpy-Roubaud c., Buat P., « Excess primary production, calcification and nutrient uptake of
patch reefs (Tikehau atoll, French Polynesia) »MEPS, sous-presse

A17 Basillais E. Charpy-Roubaud C. Functional role of coral colony yexture : a new mode1 of turbulent diffusion
to coral reefs. Soumis a MEPS

A18 Basillais E. Charpy-Roubaud C. A new method to measure coral surfaces and fractal dimensions. Soumis a
MEPS

A19 Charpy-Roubaud C, Charpy L., Larkum A.W. « Atmospheric Dinitrogen by lagoonal benthic communities
as a source of Nitrogen for the primary benthic production of Tikehau Lagoon (Tuamotu Archipelago,
French Polynesia) soumis a MEPS.

A20 Charpy-Roubaud C. and Larkum A.W. Relative contribution of hard and sandy exposed communities to
benthic atmospferic dinitrogen fixation of Tikehau atoll (Tuamotu Archipelago, French Polynesia)
soumis a MEPS.
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A22 Basillais E., Charpy-Roubaud C. Fractal morphology of corals enhances nutrient turbulent diffusion fluxes.
Soumis a Nature

2. 2. Participation a des ouvrages
A22 Charpy-Roubaud c., Le Campion T., Golubic S, sarazin G. « Recent cyanobacterial stromatolites inthe

lagoon of Tikehau atoll (Tuamotu Archipelago, French Polynesia) » in Marine Cyanobacteria, Charpy &
Larkum (Ed), sous presse..

2. 3.Ouvrage entier (éditeur scientifique) avec participation
01 Charpy-Roubaud C (1996) Microphytobenthic biomass and production of the Great Astrolabe 1agoon (Fiji),

53-59 in Charpy 1., Charpy-Roubaud C. Newell P (eds). The great Astrolabe Reef Lagoone : Resuits of
the French Fijian ASTRO expedition, Notes et Doc Oceanogr. 46: 53-59

02 Charpy-Roubaud c., Sarazin G., Buscail R. (1996) Organic carbon, nitrogen and phosphorus in the Great
Astrolabe Reeflagoon sediments. Preliminary resuits 79-91 in Charpy 1., Charpy-Roubaud C. Newell P
eds. The great Astrolabe Reef Lagoone : Results of the French Fijian ASTRO expedition, Notes et Doc
Oceanogr. 46 :91-95

03 Sarazin G., Charpy-Roubaud C. (1996) Sorne main processes of organic matter rnineralization and nutrient
fluxes at the sediment-water interface in the Great Astrolabe lagoon (Fiji) 60-68 in Charpy 1., Charpy­
Roubaud C. Newell P eds. The great Astrolabe Reef Lagoone : Results of the French Fijian ASTRO
expedition, Notes et Doc Oceanogr. 46 :60-68

1.4. Actes de colloque avec comité de lecture
CIl Lemasson, L., Charpy, L., Charpy-Roubaud, c.J. (1992). Nitrogen fixation in atolls. 7th int. Coral Reef

Symp., Guam, Abstract, p. 60.
C12 Charpy-Roubaud c.J., Charpy L., Lemasson L. (1993). La fixation de l'azote moléculaire: un apport

essentiel pour la productivité des atolls. II/ Joumées de la Recherche en Polynésie Française.
Cl3 Charpy-Roubaud C, Le Campion T., Montaggioni. (1993) Les stromatolithes de Tikehau II/ Joumées de la

Recherche en Polynésie Française.
C14 Charpy-Roubaud c.J., Charpy L., Larkum AW. (1996). Benthic cyanobacteria nitrogen fixation in Tikehau

lagoon. 8th /nt. Coral ReefSymposium, Panama.
C15 Charpy L., Charpy-Roubaud C. (1996). Influence of coral heads on water chemistry and sediment

characteristics in atolliagoons. 8th /nt. Coral ReefSymposium, Panama
C16 Charpy-Roubaud c., Charpy L, Larkum AW.,(1997) Contribution ofN2 fixation to N productivity of the

lagoon of Tikehau (French Polynesia) Proc. 8th /nt. Coral ReefSymp. Panama 1 : 785-790
C17 Charpy-Roubaud c., Le Campion T., Chazotte v., Golubic S., 1997. « Recent stromatolithes in Tikehau

atoll (French Polynesia) : first observations on taxonomy, physiology and sedimentary environment. /nt.
Symposium on Marine Cyanobacteria, Paris, abstract p. 16

C18 Charpy L., Charpy-Roubaud C. (1997) Lagoonal water chemistry changes induced by pinnacles in Tikehau
atoll (French Polynesia). Proc. 8th /nt. Coral ReefSymposium, Panama, 1: 785-790.

C19 Charpy-Roubaud C., Charpy L., Larkum AW. (1997). Contribution ofN2 fixation to N productivity of the
lagoon of Tikehau. Proc. 8th /nt. Coral ReefSymposium, Panama, 1: 803-808

C20 Charpy-Roubaud c., Buscail R., Sarazin G., (1998) Primary production and nutrient fluxes at the sediment
water interface of the Great Astrolabe Lagoon [S.RS. european meeting, rt

- 4th september , Perpignan,
France p.49

C21 Basillais E., Charpy-Roubaud c., (1998) The definitive end of the Darwin's paradox /.S.R.S. european
meeting, r t

- 4th september , Perpignan, France p.23
C22 Basillais E., Charpy-Roubaud c., (1998) Fundamental funcional role of cora1s' fractal morphology on their

metabolic performance /.S.RS. european meeting, lit - 4th september, Perpignan, France p 24

2.5. Rapports d'actions incitatives ou de programmes
R7 Charpy-Roubaud c., Charpy L., Lemasson L. (1993) Importance de la fixation d'azote moléculaire dans les

lagons d'atoll, Rapport intermédiaire PNRCO
R8 Charpy-Roubaud c., Charpy L., Lemasson L (1995) Contribution de la fixation d'azote moléculaire à la

production primaire des lagons d'atoll, Rapport PNRCO
R9 Charpy-Roubaud, c., Charpy, L. Lemasson L. (1997). Contribution de l'azote moléculaire au cycle de la

matière dans les lagons, Tikehau, archipel des Tuamotu, Polynésie Francaise. in theme 1 : flux de matière
Rapportfinal PNRCO. pp 36

RIO Charpy-Roubaud c., Charpy, L., Maihota, N., Pellan, A (1993). Rapport intermédiaire de la fiche 12 :
Etude de la production et de la transformation de la matière organique particulaire : Productions
primaires. Rapport ORSTOM-EVAAM, pp. 24.

Rll Charpy-Roubaud c., Charpy, L., Lo L.,., Madec L., Maihota N., Pellan A (1994). Rapport définitif de la
Fiche 12. Productions primaires. Rapportfinal du PGRN: 29 pp.

R12 Charpy, L., Charpy-Roubaud C. (1994). Compte rendu de la mission ASTRO. 10.pp
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R13 Charpy-Roubaud c., Sechan y. (1997) Etude des paramètres environnementaux des gîtes larvaires de
Leptoconops albiventris sur des plages des Marquises (Polynésie française) en relation avec l'abondance
des différents stades de ce diptère. Rapport intermédiare CORDET

2.6. Autres
Dl En collaboration avec les participants de CYEL (Charpy L., Charpy-Roubaud C, Hily c., Dufour c., Torreton

J-P., Lemasson L.) édition du plaquette en anglais sur le programme CYEL
D2 Charpy L., Charpy-Roubaud, C.J., Dufour P., Hily c., Intes A., Lemasson L., Morize E. (1990). Le

Programme CYEL : Cycle de l'énergie et de la matière dans les lagons d'atolls. 45 pp.
D3 Charpy-Roubaud C. Charpy, L (1993). Proposition de Campagne à la mer: Mission ASTRO
D4 Charpy, L., Charpy-Roubaud C. (1994). Compte rendu de la mission ASTRO. 10.pp

2.7. Rapport diplômant
Tl Charpy-Roubaud C. Présent mémoire d'habilitation

1 3. Perspectives d'exploitation - novembre 1998-
3.1. Publications en phase finale de rédaction
A23 Charpy-Roubaud c., Buscail R., Sarazin G.« Impact of leeward and windward pinnacles sides on

sedimentar organic composition and microphytobenthos metabolism ».. Sera soumis a MEPS ou Coral
Reel

A24 Cbarpy-Roubaud C, Buscail R., Sarazin G., Chevillon C. « Surface sediment organics in differents
typological atolliagoons (Tuamotu Archipelago, French Polynesia) : source and evolution » Envoyé pour
révision finale à la co-auteur. Sera soumis à MEPS

A25 Charpy-Roubaud C, Sarazin G, Buscail R., Chevillon C. Early diagenetic, metabolic and sedimentar
processes at sediment-water- interface of Dravuni Lagoon (Great Astrolabe Reer, Fiji). Sera soumis à
MEPS.

3.2. Articles en préparation:
A26 Charpy-Roubaud c.: Un article sur la physiologie, la composition élémentaire et les caractéristiques

chimiques environnementales des boules stromatolithiques du lagon de Tikehau
A27 Charpy-Roubaud C : A new device to in situ measurments ofN2 fixation by benthic cyanobacterial mates.
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Direction de recherches ayant donné lieu à un diplôme pour l'étudiant dirigé

1) Direction du stage de DEA de Joël Pierres. DEA CGMICLO, UFP, 1992,4 mois.
Titre du mémoire soutenu: Fixation d'azote moléculaire par les communautés benthiques des
fonds du lagon de Tikehau, Archipel des Tuamotu, Polynésie Française: mise en évidence. pp
94
Le stage de J. Pierres faisait partie intégrante du thème 4 de CYEL. Il s'est déroulé lors de la
mise en place des expérimentations, qui ont permis de déterminer les méthodologies a
appliquer à l'étude du phénomène sur les communautés benthiques et d'obtenir des mesures de
taux de réduction de l'acéthylène sur chacune d'entre elles.

2) Direction du travail de diplôme (niveau DEA/these) de C. de Vargas, Université de Genève,
1994, 11 mois.

Titre du mémoire soutenu: Fixation d'azote moléculaire par les communautés de
cyanobactéries benthiques d'un lagon d'atoll (Tikehau-Polynésie française): influence de la
lumière pp :126, hors annexes
Ce travail de diplôme était basé sur la mise au point de différents dispositifs d'atténuation de la
lumière lors des incubations et les mesures du taux de réduction d'acéthylène par les
communautés benthiques sous ces conditions.

3) Direction de la thèse d'Eric Basillais, UFP puis Aix-Marseille, 1998,4 ans.
Titre du mémoire soutenu: Etude de la géométrie fractale de trois espèces coralliennes,
Pocillopora eydouxi, Porites lobata, Acropora cerealis ; transfert d'échelles, modèle fractal des
flux naturels d'espèces chimiques dissoutes vers les récifs coralliens.
Les travaux développés dans le cadre de cette recherches ont donné lieu à deux publications
dans les CRAS, deux participations à un meeting international (ISRS), deux publications
soumises à MEPS et une à Nature.
Les principaux résultats sont le calcul d'une dimension fractale pour les colonies coralliennes
étudiées, l'obtention de coefficients de transfert, et la preuve que malgré leur faible
concentrations en éléments nutritifs, les eaux océaniques sont aptes à supporter la croissance
des coraux.

Perspectives

1) Recherches personnelles
Mon affectation en métropole prendra fin en septembre 1999, date à laquelle je devrai soit
intégrer un programme existant, soit proposer la formation d'une UR dont les objectifs
cadreraient avec ceux de l'ORSTOM.
Durant les mois qui me séparent de cette date, mes ambitions sont de 1) terminer les dernières
exploitations des programmes CYEL et TYPATOLL, ce qui ne sauraient tarder, les
publications étant pour la plupart d'entre elles en phase finale de rédaction. 2) exploiter les
données collectées sur les microbialites de Tikehau.
Je souhaite aussi pouvoir m'investir dans l'étude des pigments par HPLC (exploitation au
mieux du possible des données obtenues à Tahiti et traitement des échantillons de coussinets
cyanobactériens récoltés.
Par ailleurs, je participerai sans doute, sur invitation d'Université et Instituts de recherche
Mexicains, à une mission d'étude sur la grand Récif des Caraïbes. Ma participation s'insère
dans des programmes financés par le CONACYT sur l'atoll d'Alacranes et diverses zones du
golfe du Mexique. Elle visera à étudier la production primaire benthique et la fixation d'azote
des tapis microbiens, de même que la géochimie des sites étudiés. Il est évident que je
chercherai à élargir cette collaboration, commencée en 1998, à d'autres Instituts français dont
les ressortissants seraient intéressés. L'importance des mates cyanobactériennes est de plus en
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plus reconnue et l'intérêt de la communauté scientifique pour elles va grandissant. Je souhaite
m'investir dans des programmes de recherches visant à la compréhension de leur
fonctionnement, de leur impact sur l'écosystème et leur dépendance aux conditions
environnementales.

2) Direction de recherches et enseignement
J'ai été sollicitée pour encadrer le doctorat d'une étudiante de la UNAM, Mexico et le post­
doctorat d'une ressortissante de la UAM-Xochimilco, Mexico.
- Un poste d'accueil d'enseignante de 3ème cycle m'a tout récemment été proposé pour une

durée de 9 mois, dans une Université de Mexico. Si je ne souhaite pas, actuellement,
consacrer le maximum de mon temps à l'enseignement, en revanche, j'accepterai avec
plaisir de dispenser quelques cours niveau DEA.
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Les publications annexées correspondent au choix suivant:
Présentation d'une publication pour chacun des sujets ou thème abordés tout

au long de ma carrière

Production primaire phytoplanctonique. (CRAS)
Facteurs limitant la production primaire (PSZNI, Marine Ecology)
Fertilité potentielle et potentialités d'exploitation mytilicole (Océanologica acta)
Revue de l'importance respective des différentes productions primaires (phytoplanctonique,
microberrthique, macrobenthique).(Marine microbialfood Webb)
Production microphytobenthique (Océnologica acta)
Bilan d'azote et de phosphore des eaux d'un lagon d'atoll (Marine Biology)
Flux à l'interface eau-sédiment (MEPS)
Fixation d'azote moléculaire des communautés lagonaires (.wumis à MEPS)
Fixation d'azote moléculaire des communautés émergées (soumis à MEPS)
Microbialites préstromatolithiques (Marine Cyanobacterial bulletin)
Modèle de fonctionnement du lagon de Tikehau (extrait de l'Atlas de Polynésie).
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BIOLOGIE MARINE. - Étude de la production primaire des eaux des golfes nord·
palagolliques (Argentine). Estimation de lafertilité potentielle au moyen de tests biologiques.
Note (") de Claude J. Charpy-Roubaud, Loie J. Charpy, Serge Y. Maestrini et Mariano
J. Pizarro, présentée par M. Jean-Marie Pérès.

La fertilité pour les Algues planctoniques des eaux des golfes nord·patagoniques a été estimée, de
1:1 fin de l'hiver 1976 à la fin de l'été 1977, au moyen de tests biologiques conduits avec des souches
algales en culture. Celte fertilité potentielle parait élevée et du méme ordre de grandeur que
celles des e:wx situées à proximité de certaines aires de remontées d'eaux profondes, Elle varie
au cours de l'année, avec un maximum en fin d·hiver. En période estivale, alors que les teneurs en
sels nutritifs sont généralement faibles, une fertilité potentielle peut néanmoins être observée, ce
qui, pourrait être expliqué par la présence de substances non prises en compte par les analyses
de routine, .

Tire groll'tlr potel/lial 01 Patagonie eoastal \l'aters (q> = 42" S) has been bioassayed \l'ith fil'e clonai
algol strain al/d samples eol/eeled Irom Scplember 1976 10 Mareil 1977. Winter samples display a
good lerlilily; /he biomasses obtained range il/ the same arder olmagl/i/llde as those reeorded by
some llllthors Il'orkil/g lrith lI'a/ers belonging /0 some areas c10sely loea/ed /0 lIpII'ellil/g areas.
The lI'ater fi'r/ili/y lor test algae l'aries \l'ilhin the period 01 meaSllremel//s; highest l'ailles hal'e
been ob/ail/ed in Il'inter, ln Sllmmer, lertili/y is gelU:ra/ly 1011'. bll/ high l'ailles eal/ be ob/ained
despi/e 10\1' ml/riel// lel'els, ln allthor's opinion Ihis good groll'/h po/entiat is probably sllpported by
substances Il'hieh are no/ measured in rOll/ine al/alysis. Therelore. the determina/ion 01 n/ltritional
Iimiting lac/ors has been earried Ollt; reslli/s obtained \l'ill be published later.

INTRODUCTIOS. - Les eaux côtières nord-patagoniques (420 de latitude sud) ont fait
récemment l'objet d'un projet d'exploitation conchylicole établi par le '« Centro nacional
patagonico )} de Puerto Madryn. Les études d'amont, auxquelles nous avons été associés,
étaient indispensables à la définition d'une installation pilote et ne pouvaient débuter que
par l'estimation de' la fertilité de ces eaux pour l'échelon primaire, la fertilité d'une
eau de mer étant considérée comme sa capacité, au moment du prélèvement, à supporter
la croissance maximale, exprimée en terme de biomasse d'une espèce algale donnée. Cette
fertilité peut être inférieure à la fertilité potentielle maximale, par suite de l'utilisation
incomplète de la réserve en éléments biogènes, due à la présence d'altéragènes ou à
l'absence de composés qui ne sont pas des éléments nutritionnels stricto sensu (par exemple,
substances complexantes), mais n'en conditionnent pas moins l'assimilation de certains
éléments nutritifs. Aussi, pour parvenir à une estimation fiable de la fertilité des eaux
considérées, avons nous à la fois, analysé les principaux sels nutritifs et utilisé des tests
biologiques conduits avec des Algues en culture. Ces organismes-tests ont été choisis parmi
les espèces utilisables en aquaculture ou employées par différents auteurs et permettant
ainsi de comparer les résultats obtenus avec ceux donnés dans la littérature, De plus,
des observations préliminaires ayant montré que la biomasse phytoplanctonique supportée
par les eaux étudiées présentait de fortes variations temporelles, il a paru nécessaire
d'estimer cette fertilité avec des échantillons recueillis à intervalles réguliers, de manière à
pouvoir estimer l'amplitude des variations dans le temps.

MATÉRIEL ET MÉTHODES. - Les eaux étudiées ont été prélevées dans les golfes San José
et Nuevo, dans le bras de mer La Caleta et à Camarones. Les prélèvements, effectués
d'oclobre 1976 à mars 1977, ont été hebdomadaires à l'une des stations étudiées,
irréguliers aux autres stations. Les eaux ont été prélevées à 0,5 et JO m de profondeur
puis mélangées, filtrées et conservées à - 20"C. A la fin de la période de prélèvements,
toutes les eaux ont été décongelées simultanément et réparties en duplicata dans des
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tubes-à-essais, à raison de 25 ml par tube. 14 algues-tests ont été utilisées; une Chloro­
phycée : Ch/amydomonas palla Butcher, une Prasinophycée : Tetrase/mis striata Butcher,
deux Bacillariophycées : Coscinodiscus /ineatus Ehrenberg et Phaeodacty/um tricornutum
Bohlin et une Eustigmatophycée : Monallantus satina Bourrelly. Les cellules-test ont été
épuisées de leurs réserves cellulaires suivant le protocole décrit par Berland et coll. (1).
Les cultures expérimentales ont été incubées à 18°C en éclairement continu. La biomasse
maximale produite a été appréciée par mesure de la chlorophylle-a in riro.

RÉSULTATS. - Les échantillons les plus fertiles ou les moins fertiles ne proviennent pas
tous d'une même station. On ne peut donc dire, a priori et au vu de l'ensemble des
résultats, que l'une des aires étudiées possède des eaux plus fertiles que les autres.
Toutefois, en comparant les réponses obtenues avec les échantillons prélevés à des
stations différentes mais aux mêmes dates, on remarque que les eaux provenant des
stations «Camarones» et «La Caleta» sont plus fertiles que celles des autres stations,
et ce pour la plupart des Algues-tests (tableau). Pour les eaux de la station «Isla de
los Pajaros », les prélèvements sont suffisamment nombreux et bien répartis dans le temps,
d'octobre 1976 à février 1977, pour que l'on puisse suivre l'évolution de la fertilité
pendant la période printemps-été. Ainsi, il apparaît que, pour les 4 algues-tests utilisées,
la fertilité décroît régulièrement durant le mois d'octobre puis augmente au cours du
mois de novembre, essentiellement pour C. palla et T. striata. Relativement faible en
janvier, elle augmente à la fin de février et dépasse les valeurs observées au début du
mois d'octobre, essentiellement pour M. satina et P. tricol'llutul1l. Pour les eaux provenant
des stations autres que «Isla de los Pajaros», nous ne disposons pas de suffisamment
d'échantillons pour pouvoir suivre l'évolution temporelle de la fertilité. Nous remarquons
toutefois que les eaux prélevées à «San Roman» au début du mois de novembre
supportent une biomasse de neuf à douze fois plus faible que celles prélevées au début.
du mois de mars pour P. tricornutum, et de deux à quatre fois plus faible pour les autres
espèces. La fertilité des eaux de «Punta Loma» augmente durant le mois d'octobre,
présentant ainsi une évolution inverse de celle observée à «Isla de los Pajaros»; à la
fin d'octobre, les eaux de cette station présentent lIne biomasse deux à trois fois
supérieure à celle supportée par . les eaux prélevées durant les semaines précédentes.
Les eaux provenant de «La Caleta» ont des fertilités qui sont identiques pour M. sa/ina
et P. tricornutum en novembre, février et mars, plus élevées en novembre et mars pour
C. pal/a et en février et mars pour T. striata.

Dans l'ensemble et compte tenu du petit nombre d'échantillons étudiés, il semble que
les eaux des stations «Camarones» et «La Caleta» soient plus fertiles que celles des
autres stations; leurs teneurs hivernales en sels nutritifs sont d'ailleurs plus élevées. Ainsi,
par exemple, la concentration en azote est de l'ordre de 8 à 10 Iletg .1- 1 pour ces
deux stations au lieu de 6 à 8 llatg .1- 1 pour les autres aires étudiées (3).

Les résultats obtenus pour une même eau varient selon les espèces-tests considérées.
L'évolution de la biomasse est semblable pour les 2 algues vertes C. pal/a et T. striata;
par contre, les réponses de P. tricol'llutum et M. sa/ina sont différentes de celles de
ces 2 algues mais sont, en moyenne, comparables entre elles. Les informations quanti­
tatives obtenues dans les dillërents échantillons sont, en moyenne, identiques pour C. pal/a
et T. striata. Toutefois. les eaux prélevées à la fin du mois de novembre à « Isla de
los Pajaros», au début du mois de mars à « San Roman» et à la fin du mois d'octobre
à «Punta Loma» sont plus fertiles pour C. pal/a. Cette Algue serait donc mieux
adaptée aux eaux étudiées. P. tricol'llutum présente des variations beaucoup plus grandes,
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Biomass/!s maximal/!s produitl's in vitro par 5 alglœs-tl'sts sur dil'l'r.fl's l'al/x /Iord-patago/liqlll's n

III
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0\.02.1977 4,79 0,83 3,0 3,6 1,1 0,7
2\.02.1977 0,14 0,65 4,7 5,1 2,5 2,4

San Roman...................... {
07.09.1976 6,12 0,64 5,2 4,8 - 5,1 4,8
03.11.1976 2,69 0,53 3,0 3,2 1,6 0,4
09.03.1977 1,43 0,89 7,2 5,8 3,8 4,3

1"009
0
1976

1,28 0,61 1,4 2,0 - 1,0 0,4
04.10.1976 0,53 0,68 1,7 1,9 1,3 0,8

Punta Loma..................... 12.10.1976 1,29 0,88 3,3 3,0 1,4 1,3
26.10.1976 2,02 0,94 8,1 6,5 5,0 4,\

{ 04.11.1976 2,46 0,54 5,1 4,4 3,2 3,9 - en
t').

La Caleta....................... 18.02.1977 0,27 0,82 4,2 6,4 3,4 3,5
.,- ;.

10.03.1977 0,79 0,79 5,0 5,5 3,2 3,4 - t:l
Camarones (bosquet) ............. 08.09.1976 7,08 1,20 7,4 6,8 - 4,8 3,2

1Camarones (extérieur)............• 08.09.1976 8,20 1,20 6,8 7,2 - 3,8 4,1 ...
0w
w

io
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suivant les échantillons considérés, que celles observées pour les autres Algues. Les forts
développements de cette espèce, tels ceux supportés par les eaux prélevées au début du
mois de mars à « San Roman » et par celles provenant de « La Caleta» et « Camarones »
pourraient s'expliquer, d'une part, par le fait que cette Algue ne nécessite pas un bon
« conditionnement» des eaux (2), d'autre part, parce qu'elle est capable d'épuiser le milieu
de ses sels minéraux au delà des limites mesurables par analyse chimique (6). Par contre,
le faible développement de cette Algue est alors difficilement explicable.

Certaines données de la littérature permettent d'estimer les fertilités d'eaux d'origines
diverses et de les comparer, de ce point de vue, à celles que nous avons étudiées [(4), (5), (')]
(tableau). Il apparaît ainsi que la biomasse maximale pouvant être supportée par les
eaux nord-patagoniques (5 à 8 ~lg .1- 1 de chlorophylJe-a) est comparable à celle supportée
par des eaux situées au voisinage de l'upwelling de Mauritanie (10 pg.I-I) (') dont la
réserve nutritive est cependant plus élevée. La fertilité de ces eaux ne dépend donc pas
uniquement de leurs teneurs en sels minéraux, exprimés par les concentrations en N-NOJ

et P-P04 •

CONCLUSIO:-:. - Les eaux nord-patagoniques présentent, dans l'ensemble, une bonne
fertilité potentielle, elles peuvent supporter une biomasse variant entre 5 et 8 ~lg .1- 1 de
chlorophylle-a, suivant les Algues considérées. Bien que les stations « Camarones » et
« La Caleta» semblent être, en moyenne, les aires les plus fertiles parmi celles que
nous avons étudiées, il apparaît cependant que l'évolution temporelle de la fertilité
des eaux nord-patagoniques est plus importante que la variation spatiale. En outre, les
biomasses maximales ne sont pas toujours supportées· par les eaux les plus riches en
nitrates, nitrites et phosphates. La photosynthèse dépendrait donc fortement de la présence
et ële la disponibilité de substances biogènes non dosées; la détermination de la nature
de ces substances a fait l'objet d'Un travail dont les résultats seront exposés ultérieurement.

($) Séance du 2 octobre 1978.

(') B. R. BERLASD, D. J. BONIS, S. Y. MAESTRINI el J~ P. POISTlER, /ntern. Rev. ges. Hydrobiol., 58,
1973 a, p. 203-220.

(') B. BERLAND, D. BONI N, B. COSTE, S. MAESTRINI el H. J. MlKAS, Mar. Biol., 23, 1973 b, p. 267-274.
e) C. CHARPY, L. CHARPY, Thèse doct. spéc., Univ. Aix-Marseille II,1977, p. 1-172.
(') M. FIALA, J. CAHET, G. JACQUES, J. NEVEUX el M. PANOUSE, J. exp. mar. Biol. Ecol.. 24,1976, p. 151-163.
(') G. JACQUES, M. FIALA, J. NEVEUX el M. PA l'OUSE, J. exp. mar. Biol. Ecol.. 24, 1976. p. 165-175.
(') E. J. K t!ESZLER el B. H. KETCH UM, Biol. BIII/., 123, 1962, p. 134-145.
(') 1. RINNE el E. TARKIA1NEN, Jlllk./ Havsforskingsinst. skr., 239, 1975, p. 91-99.
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Abstract, Coastal Patagonian sea waters had been differentially nutrlent-enriched to determine (i)
the magnitude of the algal biomass supported and (iD which species were able to best compète for
the available nutrients. Nitrogen was found 10 ,?e the nutrient Iimiting growth of the natural:
phytoplankton population. The addition of NO; at 25p.g at . 1-1 led 10 a ID 10 30p.g • 1-1 increase in
chlorophyll a in ail but those treatments containing trace metal additions. The best yield coefficients
were obtained when a chelator (EDTA) was added with NO.,. A pool of nine diatom species were
cornrnon in the NO] supplernented waters and the addition of vitarnins along with NO; allowed two
of the nine species to dornlnate.

Problem

Water masses of the Patagonian Current are the major sources for the Gulf of
San Jose, Argentina (BRANDHORST & CASTELLO, 1971). Since this desert area is
free from municipal and industrial waste, these waters remain unpolluted.
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Based on these favourable conditions, a research project was undertaken to
evaluate the natural fertility of the local primary producers in supporting
shellfish aquaculture.

A two-year survey of natural conditions demonstrated these shalJowwaters to
be cold, permanently weil mixed (CHARPY et al., 1980) with fast recycling of
nutrients and to have an annual primary production of 200g C . m? • y-I
(CHARPY & CHARPY-RoUBAUD, 1980b) despite low (8,ug at . 1- 1

) dissolved
inorganic nitrogen levels. Phytoplankton blooms occur twice a year during
spring and fall seasons and temperature appeared to partly govern the MARGALEF
(1967) successional stages (CHARPY & CHARPy-RoUBAUD, 1980a). Test-tube
bioassays with unialgal strains demonstrated the algal biomass was not maximal,
because nutrients Iimited the growth potential (CHARPY et al., 1978).

However, test-tube bioassays involvingartificiel enrichment of natural waters
with a limited number of nutrients allowing algae to exhaust the whole nutrient
pool have several notable biases, namely wall effects and selection for test
strains which may not reflect changes in species composition of natural assemb­
lages (see MAESTRINI el al., in press). To avoid these problerns the experirnents
presented here were conducted in large carboys with natural phytoplankton
populations. Water was collected in late winter when the nutrients were at
maximum and in the spring prior to the annual phytopIankton bIoom. Our
objectives were to determine which nutrient(s) were limiting growth and how
the nutrient additions affected the aIgal biomass increases "and changes in
species composition.

MateriaJ and Methods

Two separate experiments were conducted on surface waters collected in the
Gulf of San Jose on August 27th and September 9th, 1976. In order to maintain
test cultures at near ambient conditions, 22-23 liter carboys containing 20 liters
of natural water were placed in an open air basin filled to 50 cm with continuous­
ly running sea water. The light intensity within each carboy was equaI to the in
situ intensity at the 5 m depth which corresponded to the Iight level yielding the
highest production during the previous two-year survey.

The sea water enrichments differed between each experiment because the
first assays suggested that few nutrients were important and that the addition of
trace metals was deleterious to the growth of the' phytoplankton. In the second
experiment, slightly different cornbinations of nutrients were used and the trace
metal was deleted. The nutrient treatments are given in Table 1.

Daily samples were taken for measurements of temperature, pI:I, COz, N02 •

NO), P04 (STRICKLAND & PARSONS, 1965), NH~ (SOLORZANO, 1969), particulate
organic carbon (POC) , particulate organic nitrogen (paN) (MAESTRINI et al.,
1979), chlorophyll a (YENTSCH & ~fEl"ZEL, 1963), l' C fixation (STEE~IAI':-:­

NIELSEN, 1952) and cell counts (UTER:'t!OHL, 1958). The data belonging to the
second experirnent were analysed using BENZECRI'S factorial correspondence
analysis (BENZECRI el al., 1973).
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Table 1. Mixture compositions and element concentrations used Cor enriching the surface waters oC
the GulC oC San Jose, sampled on late August (first experirnent) and early September (second
experlment), E .. EDTA; M = metal mixture; Vit .. vitamin mixture; Ali ...
N + P + Si +Fe + M + E + Vit.

Enrichment Element

First experiment Second experiment Symbol Concentration

o (none) o (none) N 25.0 }log at .1-1

N N P 2.3 }log at .'-1

P Vit Si 26.0 }log at - [-1

Si Fe EDTA 0.73}1og at·I- 1

Fe E Fe 0.80}log at .1-1

E N+P Zn O.OI}log ar .(-1

N+P N+Vit Mn 0.05}1og at· 1-1

Fe+E N+Fe Bo M 1.42}1og at·l- 1

N+P+Vit N+E Co 0.14}1og at .1- 1

N+P+E P+E Mo O.OS}Iog at .1-1

N+P+Fe+E Vit+E Cu 0.06}1og at·I-'
N+P+M+E Fe+E s., 1 }log '1-'
Ail P+ Fc+E Biotin Vit 2 }log .1-1

Fe +E+ Vit Thiamin 500 }log .1-1

Ali

Results

1. pH, CO2 and temperature

During the course of the two experiments, the pH of ail nutrient-enriched
cultures varied slightly. The initial value of 7.93 increased to 8.55 by the end of
the experiment begun on August 27 and less of a variation, from 8.03 to 8.50,
was observed for the experiment beginning September 9. The changes in pH
were accompanied by similar changes in CO2 content which varied from a low of
74.8 to a high of 97.3 mg .1-1

• In contrast, the temperature of the experimental
cultures varied greatly, despite the continuous cooling by waters close to 9"C,
During the August experiment, the morning (0900h) temperatures varied from
2.5 to 9.6 "C and in afternoon periods (1600h) they increased from 7.5 to
11.5 "C, During the September experiment no tempe rature below 7.0°C was
observed and temperatures varied from 7.0 to 14.5oc. The lowest temperature
occurred on cloudy, windy days while the higher temperatures occurred on
sunny days.

2. August experiment, nutrient utilization and algal yield

The initial concentration in sea water used for the August experiment was 7.1 J.Lg
at .1-1 for N02 + NO) - N and 1.3 J.Lg at . 1- 1 for P0 4 - P. A short lag phase (one
day) occurred after nutrient enrichment and thereafter nitrogen was quickly
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taken up (Fig. 1) in a11 cultures containing the original nitrogen pool and those
with nitrate added. Except for the cultures with metal additions and, curiously,
one with the addition of N + P, nitrate was primarily assimilated and nitrite
decreased slightly from the original concentration (0.23,u.g at . 1") or remained
unchanged. The initial phosphorus content decreased immediately after the
start of the experiment but was never totally exhausted (Fig. 1). When nitrate
was not added, from 28 to 70 % of the initial nutrients were taken up by the
cultures, whereas in nitrate supplemented culrures 80 to 92 % of these nutrients
were taken up by the end of the experiment.
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Fig. 1. Typical decrease in nitrate and nitrite and phosphate during the late August experiment of
the NOJ·enriched culture.

Aigal growth began after a 2 day lag and ended within 6 to 14 days. The
longest duration of growth occurred in enrichments which involved nitrogen
where the maximal biomass represented a 4- to B-fcld increase over the
unenriched culrures (Table 2). Cultures without the addition of nitrogen never
attained a chlorophyll biomass greater than twice the unenriched control. The
addition of iron alone or associated with EDTA increased the average biornass
with chlorophyll a values between 5.2 and 8.6,u.g .1-1 by the sixth day. The
addition of the trace metal mix was deleterious and no growth occurred wheri
the metal mix was added with N, P, or EDTA and the inoculum died in the
treatment containing a11 the enrichments. The addition of EDTA alone or
associated with iron increased the yield coefficient (J-lg chlorophyll a .pg at N -1)
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from 0.5 to 0.9 for those without the chelator, and from 1.2 to 1.3 for those
treatments in which it was added. The maximum in chlorophyll a usually
preceeded that for PON and POC, however, unlike the others the maximum in
POC remained constant until the end of the experiment (Fig. 2).

Table 2. Consumption or NO) and PO•. as % or initial reserves, maximum chlorophyll a prcduced
(}J.g • 1-1) . yield coefficient (;tg chlorophyll a·}tg at NOJ - N"I). particulate organlc carbon (p.g at •
J-I), particulate nitrogen (;tg at • J-I) and "C uptake rate (}tg C· J-I •h- I) oC the August experiments.
The nurnbers in parentheses represent days Crom beginning of the experiment when values were
measured.

Enrichmcnl 0 N P Si Fe E N Fe N.P N.P N,P N.P Ali
Parame ter P E E Vit Fe.E M.E

l"OJeonsumptlon (%) 100 100 100 100 100 100 69 100 100 100 100 0 0
PO, consumption (%) 70 92 28 61 61 5S 36 50 80 . 50 81 8 3
Chlorophyl1 " 4.0 21.6 4.7 3.5 5.2 8.6 15.0 8.2 26.8 29.1 17.8 0.9 0
(J'& ,1-1) (8) (10) (S) (10) (6) (10) (14) (6) (10) (12) (I~) (14)
Yield coefficient 0.56 0.67 0.66 0.49 0.73 1.21 0.47 1.15 0.83 0.91 0.55 0 0
(J'g. "g ar-I)
POC CJJg at . 1-1) 107 449 149 74 107 108 190 149 649 465 390 98 82

(12) (14) (12) (14) (S) ( 10) (12) (S) (14) (12) ( 12) (S) (8)
PON CJJg al' 1-1) 2 24 3 2 3 2 8 4 31 33 23 0 0

(12) (14) (12) (12) (S) (S) (12) (6) (10) (10) (10)
Raie oC carbon uptake

(J'g .1-1• h-I) 10 56 24 14 17 16 54 21 60 74 50 6 2
(J'g al ·I-I·h- I) 0.8 4.7 2.0 1.2 1.4 1.4 4.5 1.7 5.0 6.2 4.2 0.5 0
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3. September experiment, nutrient utilization and algal
yield

The nutrient contents of the September water was lower than the August
samples with N02+N03-N=6.5p.g at • 1-1 and P04-P=O.8p.g at . 1-1•

Ammonium concentrations were also determined at this time with an initial
value of 4.1p.g at . 1-1

• This ammonium concentration is presumably due to the
metabolic activity of the clam Chlamys tehuelcha whose abundance was between
30 to 50 individuals . m ? in the area of the sampling station. In the nutrient
enrichment experiments, nitrate and phosphate decreased steadily during the
first three days while ammonium concentrations remained near the initial value
(Fig. 3). In ail cases where nitrate was added, NOJ was rapidly taken up and
exhausted within the first six days, whereas the nitrogen reserve was depleted
within four days in ambient level control water. Phosphate was never complete­
Iy taken up even when only nitrate was added (Table 3). Phosphate uptake was
not as rapid as nitrate and in several cultures phosphate uptake continued
despite the exhaustion of nitrate.

Unlike the previous experiments, no lag in growth was observed after the
addition of enrichments to the September water. In most cultures the
chlorophyll a maximum occurred after 4-5 days but chlorophyll synthesis
continued throughout the 7 day growth period (Table 3).
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Table 3. Consumption of NO, and PO~. as % of initial reserves, maximum chlorophyll a produced
(l4g ·l-I). yield coefficient (l4g chlorophyll a • I4g at NO, - N-l). particulate organic carbon (p.g at .
1-1) . particulate nitrogen (}4g-at • 1-1) and "C uptake rate (p.g C .1-1 • h- I) of the September
experimenlS. The numbers in parentheses represent days From beginning of the experiment when .
values were rneasured,

Pararneter
Enrichment o N Fe Vil E N N N N P Vil Fe P,Fe Fe,E Ali

P Fe Vil E E E E E Vil

37 155 110 43 6-1 114 103 194 153 54 65 45 47 55 160
3.1 12.9 9.2 4.0 5.3 9.5 8.6 16.2 12.8 4.5 5.4 3.8 3.9 4.6 13.3

100 100 100 100 100 100 100 ~ ~ ~ ~ 100 100 100 100
38 68 70 86 53 66 83 67 81 14 63 63 26 42 67

6.4 38.0 6.7 6.0 '7.0 17.0 15.5 30.0 23.0 9.5 9.3 6.5 6.2 5.7 37.3
(4) (6) (4) (4) (4) (5) (5) (7) (6) (7) (4) (4) (4) (5) (7)

Yieldcoefficienl(p.g·p.gal- I ) 0.98 1.21 1.03 0.92 1.03 0.54 0.49 0.95 0.73 1.46 1.43 1.00 0.95 0.88 1.13
POC (p.g al' 1- 1) 133 325 153 133 233 175 308 317 292 117 183 125 142 192 367

(7) (9) (11) (11) (7) (11) (7) (11) (10) (11) (11)· (6) (7)' (11) (8)'
93 29 14 14 15 30 21 36 29 7 7 7· 15 15 36·

(7) (7) (11) (7) (7) (5) (7) (11) (9) (11) (4) (4) (4). (la) (7)

NO) consumptlon (%)
PO. eonsumption (%)
Ch1orophyll Q v.g ,1-1)

Rate of carbon uprake
(p.g·I- I·h- l )

(p.g.al • 1-1• hot)

The maximum carbon uptake rate (43 to 186,ug e .1-1 • hot) occurred two days
prior to the chlorophyll a maximum except for cultures enriched with iron alone
which showed a longer delay. Increases in paN followed chlorophyll a except
after day 7 when chlorophyll a remained constant and paN, increased slowly,
poe continued to increase after the chiorophyll a and paN maxima, presum­
ably due to the destruction of particulate organic mate rial (Fig. 4). AlI other
parameters used to estima te algal biomass showed a similar pattern in decline.
Degradation of chlorophyll a occurred so rapidly that only 20 % of the maxi­
mum was present at the end of the experiment.
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Discussion

'1. Temperature effect on algal growth

The effect of temperature cannot be clearly discerned from these experiments
particularly the one done in August where the ambient temperature remained
low (9 "C) while temperatures of the cultures varied from 2.5 to 11.5"C.
However, the cultures were dominated by diatoms including Skeletonema
costatum which can maintain growth of 1 division' d- I over this temperature
range (EpPLEY, 1972; S:'IAYDA, 1973). For the whole array of treatrnents in the
August experirnents, the chlorophyll based growth rate (k) (GUILLARD, 1973)
averaged 0.64 divisions d . d- I -(s = 0.16) with extrerne values of 0.43 to LOS
divisions· d- I • In Septernber, the significantly higher temperatures (up to
14.5 "C) resulted in greater growth having an average chlorophyll based growth
rate of 0.83 divisions· d- I

• While temperature appeared never to prevent the
growth of the .algal population, the growth rate at the lower temperature was
20 % 'lower than that recorded at the higher temperature.

2. Effects on algal yield and Iimiting nutrient

Nitrogen appeared to be the nutrient which consistently limited algal growth in
this study. During the August experiment, the single addition of NOj supported
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a biornass which was five times greater than the unenriched control (Fig. 5),
while in September a seven fold increase was observed (Fig. 6). None of the
other nutrients added singly generated an obvious biomass increase. lncreases
in chlorophyll a were proportional to the inorganic nitrogen additions which
increased the ambient nitrogen levels 5-fold. Ail additions containing nitro­
gen produced yields greater than the control with a 3- to 4·fold increase in
chlorophyll a for August and September waters. Similarly, an increase in carbon
uptake from 20 to 60 J.Lg C .1-1 • h-\ for August and 4.9 to 11.6 for Septernber was
observed when nitrogen was added. The results consistent!y indicate the import­
ance of nitrogen in Iimiting algal yield in these Patagonian coastal waters. The
reason for the inconsistent Jack of blornass increase during August when N + P
were added together remains unknown.

Although secondary to nitrogen, the addition of EDTA and vitaruins en­
hanccd the algal yield. EDTA alone or combined with Fe promoted an algal
biomass twiceas great as that of the control. Neither phosphate, silicate nor iron
alone gave similar increases in yield and the addition of trace rnetals did not
allow algal growth. The secondary importance of EDTA and/or vitarnins was
particularly notable in the August experiment. In the September experirnent,
the addition of EDTA, vitarnins and iron added singly or in combination
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resulted in a discrepancy between biomass estimated by chlorophyll a and that
estimated by POC (Fig. 6). The consistently higher POC biomass values may
have been influenced by the growth of non-pigmented microflagellates and
bacteria stimulated by the EDTA and/or vitamin addition(s) and the higher
ambient temperatures.

To c1early quantify the effect of nitrogen, EDTA, vitamins and iron in the
September experiment, data from the first seven days of observations were
analysed using factorial correspondence analysis (BENZECRI et al., 1973). Ail
data were used in this analysis for that period when chlorophyll increased and
reached maximum levels. Data after day 7 were excluded because POC contents
increased without increases in "C uptake indicating a dominance of hetero­
trophic processes. The main parameters were two nutrient parameters (NO]
+ NO j - N and P04 - P), three for biomass (chlorophyll a, POC, PON), and
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P 1 = 0-0.5
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X 1 = 0--50
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Y3 = 5--10
Y4 = 10--25
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C uptake (/lg .1-1. hO')
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+ 3: 30--70
+ 4: 70--120
+ 5: 120
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Fig. 8. Positioning or daily sampI es in the pararneter-datum space. Letters indicate the nutrient
enrichment (A = none; B = N; C = vitarnins; D = Fe; E = EDTA; F = N + P; G = N + vitarnlns ;
H = N + Fe; 1 = N + EDTA; 1 = P + EDTA; K = vitarnins + EDTA; L = Fe + EDTA; M = P +
Fe + EDTA; N = Fe + vltarnins + EDTA; 0 = Ali nutrients added): numbers indicate days or
sampling (1 = Day 1 ..... 7 = Day 7). Axis 1 and axis 2 generated 16.2 % and 12.8 % of the total
variance, respectively.

one for He uptake. Values for these parameters were sorted into 5 classes along
a two dimensional plane with low values for biomass and productivity associated
with high nitrogen values and separated by axis 1 from high biomass and
productivity values associated with low nitrogen (Fig. 7). Axis 1 appears ta
depict algal biomass production and concomitant decrease in nitrogen concen­
tration and the absolute values of these parameters were negatively correJated.
When daily samples were analysed, those supplemented with nitrogen clustered
in the same quadrant indicating the primary importance of nitrogen in limiting
algal yield (Fig. 8). The role of other nutrients is not c1ear, however, by
summing ail positive coordinates for each culture it is possible to compare and
classify the different enrichments according to the rate of algal production. The
results (Table 4) indicate that only the addition of EDTA or vitamins can
enhance the growth promoting effect of single NO) additions. EDT A is not a
nutrient and did not support growth by itself but ma)' enhance the utilization of
nutrients by "conditioning" the water (BARBER & R YIHER, 1969; BARBER et al.,
1971). Vitamins are rarely lacking in marine environrnents and are reported not
to be important in oligotrophic waters such as the Sargasse Sea (MENZEL &
SPAETH, 1962). However, in our experiments, additions of vitarnins did stirnu­
late biomass production by providing a cornmon pool of these substances for
uptake and utilization. In spite of this, it is our opinion that vitarnin levels in
Patagonian coastal waters do not limit yield but the rate of biomass production.
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In the nitrogen enriched environrnent light may be more important in limiting
growth than the ambient levels of vitarnins.

Table 4. lengths of vectors depicting the respective growth-promcting effccts of nutrient enrich­
ments added to the sea water of the Septernber experirnent.

Enrichment

1'1 + EDTA
1'1 + Vitamins
1'1
Ail nutrients added
EDTA
1'1 + Fe
Vitamin mixture
1'1+P

Sum of positive
coordinates

1802
1613
1541
1277
1129
938
930
892

Enrichment Sum of positive
coordinates

Fe + vitamins + EDTA 855
Fe + EDTA 836
Vitamins + EDTA 792
Fe 749
P + EDTA 651
None 276
P + Fe + EDTA 205

3. Cell status after nutrient enrichment

The two natural samples of phytoplankton appeared healthy and grew rapidly
when nutrient additions were made. The chlorophyll a contents of these samples
were low and the POC/chlorophyll a ratio (w/w) varied from 210 to 218 (Table
5) and were 4 to 5 times higher than the frequently reported values of 50 (RILEY,

1959; STEELE & BAIRD, 1961),37 to 67 (MENZEL & RYrHER, 1964) and twice the
value reported by HOLIII-HANSEN (1969) of 100. The relative contents of these
cellular cornponents are highly variable (BAl'sE, 1977) and in our experiments
overestimations of POC may have occurred due to the presence of tripton,
bacteria and non coloured flagella tes. The POCIPON ratio (atoms) was 11.0 in
August and 8.3 in September, slightly higher than the mean value of 6.5
reported for microalgae (RILEY, 1970; HEALEY, 1975).. Thus, the biomass

Table 5. Particulate organic carbon (POC) 1 chlorophyll a (Chi a) ratios (weightlweight),
chlorophyll a per cell (pg' cell "}, particulate organic carbon/particulate organic nitrogen (PO:")
ratios (atom/atom), and increases of chlorophyll a or PON per cell when NO, is present in the
nutrient cnrichments.

Ratio Original Nutrient cnrichments Chlorophyll a
sample None Ail without Ali with or nitrogen

nitrogen nitrogen increase

x s x s (%)

Laie-August experlment
POC/Chl a 218 173 230 (54) 1I3 (44) 104
POCJPON 11.0 9.3 15.5 (2.7) 10.5 (2.9) 48

September experlment
POC/Chi a 210 142 176 (33) 102 (20) 39
Ch! Q'CCWI 0043 0.42 DAO (0.18) 0.60 (0.20) 50

POc/PON 9.3 7.6 9.0 (0.8) 6.3 (1.2) 21
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represented roughly 59 % of the particulate organic matter in August, and 78 %
~n September, from which 47 % and 37 % respectively were pigmented organ­
isrns.

Most of the nutrient additions did not drastically modify the contents of the
populations. Only the addition of N + P resulted in a POC/chlorophyll a value
of 47 near the one of nutrient replete cells during the September experirnent
(Table 6). Also the single addition of N was the only addition which resulted in
an increase in POC per cell. When nitrogen was ornitted the addition of ail other
nutrients resulted in little change in the cellular ratios and only slight growth in
the algae. Most of these cultures did not produce more than 5 J.Lg chlorophyll a .
1-1 which was not sufficient to overcorne the interference by tripton. None of the
mixtures without nitrogen were capable of alleviating the nutrient deficiency.

Table 6. Particulate organic carbon (POC)!chlorophyll a (Chi a) ratios (weight/weight), chlorophyll
(/ per cell (pg • cell") and particulate organic carbon 1parriculare organic nitrogen (PON) ratios
(atorn/atorn) on days of respective maximum chlorophyll (/ contents of nutrient-enriched cultures.

Laie-August exp eriment
o N P Si Fe E N Fe l'\.P K,P i',P

PEE Vil Fe.E

POc/Chl a
POC/PO;';

POC/Chl a
Chi Q'ceWI
POc/PON

178 P9 17-1 267 290 172 47 2-18 115 100 157
9.3 10.3 15.1 11.1 15.8 17.1 6.4 18.2 9A 12.6 13.7

September exp eriment
0 N Fe Vil E N N !' 1'\ E P Fe P.Fe Fe.E Ail

P Fe Vit E Vil E E E Vil

1-12 68 1-17 128 159 11-1 107 128 101 169 168 202 216 219 95
0.42 0.8-1 0.42 0.3-1 0.30 0.39 0.38 0.61 0.5-1 0.36 0.65 0.48 0.41 0.21 0.81
7.6 6.4 9.0 8.1 7.7 4.4 5.6 7.1 6.1 10.1 9.2 8.6 - 9.6 8.0

4. Nutrient enrichments and species composition

The importance of nutrients in regulating species composition has been fre­
quently discussed. DUGDALE (1967) emphasized the advantage of 10w half
saturation constants (K$) for nutrient uptake and high maximum growth rates
(J.Lmax)' In oligotrophic waters, species with low K$ are better capable of taking
IIp the 10\\0' nutrient levels thus fulfilling their nutrient requirement and dominat­
ing the population, whereas in coastal waters where nutrients are abundant
those species having highest maximum growth rates usually dominate. TAYLOR
& WILUA:-'IS (1975) predict that when aquatic populations are limited by a single
or few nutrients the growth of microorganisms tend to produce populations of
low species diversity. Other authors deruonsrrare the importance of nutrients in
governing species competition using laboratory experirnents (TITMAN, 1976;
TIl.MA:-:, 1977; MlcKELsoN el al., 1979; for more details, see t-.l-'.ESTRINI & BONIN J

1981), however , few experirnents have been done with natural populations, The
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results of nutrient enrichment studies of the Woods Hole region (VINCE &
VALIELA, 1973), Mediterranean Sea (FIALA et al., 1976) and Oregon waters
(FREY & S:-'1ALL, 1980) led to the conclusion that additions of NOJ ranging from
10 to 75 J.Lg at N .1-1 with other nutrients at balanced levels do not generate any
significant changes in species composition. This is contrary to the results of
STOERMER et al. (1978) who found drastic shifts in species dominance of lake
water enriched with nutrients. FREY & SMALL (1980) noted that micronutrients
had marked effects on species composition but substantial effects on final yields
were regulated by macronutrients. Sorne of the differences in the studies
mentioned result in the use of different criteria, maximum yield versus growth
rate, resulting in the discrepancies observed. In our opinion, the use of cell
density in batch culture is misleading since the slight advantage of a species to
acquire nutrients will not generate a higher density at the end of a few cell
divisions before the nutrient is exhausted: A s!ightly higher growth rate will,
however, allow a species to outcompete others and ultimately eliminate most of
them if nutrient-rich conditions remain long enough. One can expect that
nutrient enrichments to oligotrophic waters will not lead to a species selection
within the natural population when concentrations remain very low. These
conclusions were observed by PARSONS et al. (1977) who supplemented natural
waters with 1.5,u.g at N .1-1 and ether nutrients at balanced levels. In later
experiments, PARSO:-;S et al. (1978) observed better growth of diatoms over
flagellates and the composition of the original populations was not modified.

Our results contrast with those of PARSONS et al. since we used higher nutrient
levels and an obvious species selection occurred. Three of the diatom species
(Asterionella japonica, Coscinodiscus lineatus and Fragilarla vitree) originally
present in the September water disappeared during incubation. Lauderia
borealis grew only in N enriched cultures and Melosira su/cota only grew in
N + P enrichments. No c1ear explanation can be given for these results, but il
was probably not due to experimental manipulation since these species are
routinely cultured in the laboratory, Most of the remaining species developed in
the unenriched control where daily division rates varied from 2.2 to 6.6 div.
day-I (Table 7). In the enriched cultures, these species grew from 1.2 to 4.8

Table 7. Respective nurnbers of divisions required to reach maximum chlorophyll a in enriched
cultures of species present in Septernber water.

Enrichment 0 N Fe Vit E N N N " P Fe Vit P,Fe Fe.E Ali Excess
Specics P Fe Vit E E E E E Vit divisions

Chaetoceros compressus 7.8 6.6 7.9 6.9
Lauderla borealis 10.2
Melosira su/cala 7.3
Nitzschia longlssima 5.0 0.7 7.2 4.0 8.7 7.6 5.0 7.6 6.0 7.0 4.0 5.0 ~.7

Nitzschia sp. 2.3 5.32.6 6.7 6.6 6.3 5.9 ~A

Rhizosolenla fragilissima • 6.9 8.4 6.6 6,7 6.4
Skeletonema COSllllum 6.6 2.97.6 7.4 7,2 7.8 7.6 8.S 5.6 6.6 7.2 7.2 6.~ 6.6 1.2

Thalasslonema
nitzschioides 5.8 6.0 5.0 66 6.5 7,3

Thalassioslra aestivalis 3.8 5.2 3,9 4,4 4,6 5.1 9,6 5.4 5,5 3,7 3.2 4.5 39 4,2 5.5 1.7

Thnlassioslra gravide 4.8 8.2 6,0 7.0 8.0 7.0 7.0 6.0 7.2 6.8 6.0 5.6 H

Thalassiosira hvalin« 2.2 6.3 3.2 4.7 2.2 5.1 6.3 5.3 4.5 5.1 5.1 3.2 55 5.3 ~.l
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Table 8. Relative number of divisions, as % of total divisions, for each treatment in the nine dominant diatom
species.

~
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~ 8 ~.,:: ~ ~NutrienlS addcd ~.g e:::~ r:: E--;~ ~~.

1. Number of cultures li' 7 5 14 5 15 13 1~

in which growth
occurred (over 15)

2. No nutrient added 20.3 9.3 0 26.8 0 15.4 19.5 8.9
(control)

3. Ali nutrients added 0 12.1 13.1 13.5 15.0 11.3 11.5 10.9

4. Mean value for ail [: 17.7 14.4 21.4 21.0 14.9 13.4 20.9 13.8
other enrichments 4.4 4.7 3.3 7.0 3.6 3.6 6.0 3.4
(= AII-2 -3)

5. Nutrient(s) evident- [ ~a[Ure Fe or P E Vit - E - - Vit
Iy most favouring x 21.2 18.7 16.4 21.4 17.0 16.2

s 3.2 0.4 3.3 3.3 2.4 3.0

6. Mean value for non- [: 14.4 9.2 0 19.2 11.7 12.6 17.6 12.4
favouring enrich- 3.1 0.9 5.9 2.5 3.1 2.8
rnents (= Ali - 2
-5)

7. Other probable [ nature - - - E singly - E singly E singly -
favouring nutrient(s) value 34.6 22.1 33.6

N+Fe
32.0

(1) growth in + N culture (= 0.7 division) is not involved,

divisions . darI and the data do not allow us to discern the nutrient most
favourable for growth. Only Rhlzosolenla fragllissima clearly grew best in
vitamin enriched waters with 6.8 to 8.4 divisions : day", Single additions of
nitrogen generated growth of aIl species except Melosira sulcata and R. [ragilis­
sima.

In order to clearly point out the effects of nutrients on species composition,
the relative division rate was expressed as a mean % of the total for each species
and each nutrient combination (Table 8). The addition of vitamins clearly
favoured Rhizosolenia [ragilissima and Thalassiosira hyalina which had division
rates of 21.4 and 16.2 % respectively in enriched cultures, and 0 and 12.4 % in
unenriched controls. The addition of EDTA favoured the growth of Nitzschia
sp. and Thalassionerna nitzschoides with relative division rates of 16.4 and
17.0 % respectively in enriched cultures, and only 9.2 and 11.7% when EDTA
was absent. The results for other species are not as clear, but Nitzschia
longisslma was probably favoured by the addition of Fe and P which gave
relative division rates of 21.2 and 18.7 % when added and only 9.2 and 11.7 %



]6 CHARPY·RoUBAUD, CHARI'l" &. MAESTRJ;';J

when absent. Skeletonema costatum, Thalassiosira aestlvalis and T. gravida
showed increased relative growth of 34.6,22.1 and 33.6%, respective ly, whe n
EDTA aJone was added, but this was not obscrved in other t reatrnents contain­
ing this addition. Thalassioslra gravlda was also favoured by the addition of Fe
when added with nitrogen. The addition of phosphorus in these experiments did
not allow the dominance of Skeletonema costatum as previously reported by
DUNSTAN & TENORE (1974), HARRISON & DAVIS (1979) and THOMAS et al. (1980).
The results of these experiments show features which me pertinent to the
understanding of the nature of nutrient limitation to the phytoplankton of
Patagonian coastal waters and how such waters may be enriched to provide
increased food levels for aquaculture.

Summary

Patagonian coastal waters were differential1y enriched with nutrients to deter­
mine the limiting nutrient(s) for the phytoplankton population and the mag­
nitude of increase supportee! by these additions. Nitrogen was found limiting the
natural population with secondary limitation by chelating substances (EDTA)
and vitarnins. Neither phosphorus, silicon, nor trace rnetals stimulated growth
above control values. In the two experirnents, the yield coefficients were
increased from 0.64 and 0.87 to 0.94 and 1.9 p.g chlorophyll a . p.g at N- t when
EDTA was added with nitrogen. The winter experiment contained large
amounts (- 50 %) of detrital rnaterial which \Vas not seen in the later experi­
ment. Diatcrns dominatecl the phytoplankton population and sorne species
{Asterionelle japonica, Chaetoceros lineatus and Fragilaria vitree) did not grow
in any tre atrnent. Lauderia borealis required only nitrogen for growth, while
Melosira sulcata grew only when N + P were present. The other specie s ,
dorninated by Thalassiosira hyalina, required the addition of nitrogen and
vitarnins for growth. EDTA and NOl favoured Thalasslonema nitzschoides, T.
aestivalis, T. gravida, Skeletonema costatum and Nitzschia sp.
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RÉSUMÉ

ABSTRACT

La biomasse algale maximale (fertilité) pouvant être produite avec les eaux côtières
tempérées froides des golfes nord-patagoniques a été estimée au moyen d'analyses chi­
miques et de tests biologiques. L'un des objectifs de ce travail était l'estimation des pos­
sibilités offertes par ces eaux pour une exploitation conchylicole.
La fertilité de ces eaux à l'abri des prédateurs n'est au mieux qu'un peu plus de 2 fois
'supérieure à la biomasse des populations naturelles présente in situ. Elle est maximale
durant les périodes de fortes concentrations hivernales en sels nutritifs, mais peut être
également élevée dans les eaux estivales épuisées en ions minéraux. Elle varie également
avec l'appartenance taxonomique des algues utilisées. Les Chlorophycées produisent de
2 à 4 p.g de chlorophylle a par p.g-atome d'azote nitrique consommé, alors que pour les
algues des autres groupes, en particulier les Diatomées, ce rendement est moitié moin­
dre. L'azote est l'élément essentiel limitant la croissance des algues, mais les substances
complexantes seules ou associées au fer, les vitamines et, à un moindre degré, le phos­
phore, peuvent parfois jouer un rôle égal à celui de l'azote, Des différences spécifiques
apparaissent: outre l'azote, le développement des Diatomées est limité par les substan­
ces complexantes et celui des Chlorophycées est contrôlé par les vitamines.
La production de 1 kg de chair de l'herbivore comestible parmi les plus favorables,le
bivalve Mytilus platensÎs, nécessite la capture de la totalité des algues unicellulaires
annuellemcnt produites par une colonne d'eau ayant 2,6 ml de section, compte tenu
que la production primaire est de 161 g c.m-2.an- l • La production maximale prévisible
en moules est environ 80 fois inférieure à celle des aires de production mytilicoles les
plus intenses. De ce fait, les golfes Ilord-patagoniques semblent ne convenir qu'à une
exploitation de faible importance fondée sur des équipements suspendus et dispersés le
long des côtes.

Ocean01. Acta, 1982, S, 2, 179-188.

Algal Growth 'Potential (AGP)
of coastal North-Patagonie waters:
limiting nutrients and prospects for commercial mussel production.

The algal growth potential of North-Patagonie waters was estimated on the basis of
nutrient analysis and algal bioassays, with the aim of determining the prospect of com­
mercial shell fish product ion,
In grazer-free waters, maximum algal crop amounts to only 8'lg chIo­
rophyll a.I- I , which is barely t\Viee as great as the in situ algai biomass. Fertility is great­
est during the late-winter period when the inorganie nutrient·reserve is at its maximum.
High growth-potential values may also be recorded in inorganic-nutrient exhausted
summer waters; these values originate in the consumption of organic-nitrogen forms by

n'>O<L'"JllAI1Qll')/'"JQI ~ ~ nn/" Gauthier-Villars 179
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chlorophytes. Fertility also varies according to the algal species; the NOrbased yield
coefficient ranges from 2-4 JIg chlorophyll a.}Lg atom- I for the chlorophytcs, these figu­
res are halved in the case of other algae.
Nitrogen concentration is the limiting factor where algal crop production is concerned;
during short periods, however, the absence or presence of chelators, chela.ed-îron,
vitamins and phosphorus may have a similarly important effect on algal growth. Speci·
fic variations were observed; diatoms as a whole are particularly susceptible to a Jack of
chelators, and chlorophytes to a lack of vitamins.
Under the conditions observed (1977) the production of 1 kg of meat of the mussel
Mytilus platensis requires the total algal production of a water column of 2,6 m Zsection
(ca 161 g C. m-z.year-1). Predicted mussel production is consequently 80 times Jower
than that obtained in the most efficient waters elsewhere in the world. Due to the
absence of research on water exchanges between gulfs and the open sea, the prediction
of the consequences on algaI crop of heavy harvesting of shellfish biomass and the sub­
sequent decrease of the biogenic element is at present hazardous. Nethertheless, the
data estimated above are certainly optimal. It thus appears that the North-Patagonic
waters will only support low density commercial mussel production based on vertical·
rope growth techniques.
The high output of algal food required for shellfish aquafarming will depend on artifi­
cial nutrient enrichment based on nitrogen. The addition of chelating substances
and/or vitarnins will partially determine the species composition of the algal popula­
tion.

Oceanol. Acta, 1982,5,2,179-188.

1NT RODUCTION

Les eaux côtières des golfes nord-patagoniques
(." = 42°S) ont fait l'objet d'un projet d'exploitation
conchylicole établi par le Centro Nacional Patagonico
de Puerto-Madryn. Le taux annuel moyen de la pro­
duction primaire et la biomasse phytoplanctonique
maximale (= fertilité ou « growth-potential ») pou­
vant être produite dans ces eaux n'étant pas connus,
leurs estimations étaient nécessaires avant la conception
du projet précité.

La croissance des algues marines étant essentiellement
limitée par l'énergie lumineuse et la concentration des
sels nutritifs (Morris, 1974), l'étude de la fertilité d'une
eau passe donc par celle de sa teneur en éléments biogè­
nes. Toutefois, l'assimilation de certains éléments peut
être limitée par la présence d'agents altéragènes ou
l'absence de substances qui ne sont pas des facteurs
nutritionnels stricto sensu. Au contraire, la fertilité,
estimée à partir d'analyses n'intéressant le plus souvent
que N - NO), P - P04 et Si - SiO), peut être sous­
évaluée: certaines autres formes chimiques non analy­
sées, notamment azotées sont assimilées par les algues
(Bonin, Maestrini, sous presse). L'étude descriptive de
la production primaire et des sels nutritifs des eaux
considérées, effectuées par Charpy et Charpy-Roubaud
(1980 b) et Charpy et al. (1980) étaient donc insuffisan­
tes pour l'estimation de la fertilité de ces eaux. C'est
pourquoi nous avons ensuite utilisé simultanément des
tests biologiques et l'analyse des principaux sels nutri­
tifs.

Ces tests ont été effectués avec des souches d'espèces
utilisables pour la culture massive et employées par dif­
férents auteurs pour .Ia nourriture des bivalves, de
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manière à ce que les résultats autorisent un calcul direct
des biomasses d'herbivores correspondant aux biomas­
ses algales.

Par ailleurs, Charpy et Charpy-Roubaud (1980 a)
ayant montré que la biomasse des populations phyto­
planctoniques naturelles du golfe San Jose présente
d'importantes variations temporelles qui ne paraissent
pas toujours liées aux variations des teneurs en sels
nutritifs; nous avons estimé la fertilité et déterminé la
nature des facteurs nutritionnels limitant la croissance
des algues avec des échantillons recueillis à intervalles
réguliers pendant une période de sept mois.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Les eaux étudiées (fig. 1) onl été prélevées dans le golfe
San Jose [stations Isla de los Pajaros (3) et San Roman
(2»), dans le golfe Nuevo [station Punta Loma (5)),
dans les eaux côtières de Camarones (6) et dans le bras
de mer Caleta \'aldes (4). Les prélèlement5 ont été
effectués d:octobre 1976 à al'ril 1977 à 0 m, 5 met
10 m de profondeur. Les échantillons de ces trois
niveaux ont été mélangés; une partie de l'eau, destinée
aux tests biologiques, a été filtrée sur 0,45 }Lm.

Analyses chimiques

Les concentrations en P - P04• N - NO) et N - NOl ont
été dosées suivant les protocoleS décrits par Strickland
et Parsons (I965). La chlorophylle a a été m~surée par
fluorométrie (Yentsch, Menzel, 1963). La teneur en
chlorophylle des tubes enrichis différentiellemcnt a été
estimée par fluon:scence in vivo, après aloir établi une



FERTILITÉ DES E/,UX NORD-Pi\fAGONIQUES

Enrichissements différentiels

Tableau 1
Nature d~s composés et concentrations finales des éléments utilisés
pour les enrichissement différentiels (Ilg-at = l'!l-mollle).
Chel/lica! COIllPOI/Ilc/S and e/r!llle11l coneell/ra/Ïons in differen/ially
enriched s,'ù ll'a1ers (l,g-al = l'g-alOlII).

courbe d'étalonnage pour chacune des algues cultivées.
Les teneurs en azote et carbone particulaires on tété
analysées avec un analyseur Perk in-Elmer, suivant la
méthode de Simon et al. (1962). Les densités cellulaires
ont été calculées à partir de comptages effectués avec
des cellules Nageotte ou Neubauer, suivant la taille des
cellules.

Tests de fertilité

L'eau filtrée est répartie dans des tubes à essais stériles
à raison de 25 ml par tube. Quatre algues-tests sont uti­
lisées: Chlamydomonas pollo Butcher, Tetraselmis
striata Butcher, Phaeodactylum tricornutum Bohlin et
Monallantus salina Bourrely, après avoir été appau­
vries comme précédemment. Les inoculurlls, d'un
volume de 1 ml, sont préparés pour donner des densités
cellulaires de 10 000 cellules.ml-! pour C. palla, de
5 800 cellules.ml-! pour T. striata, dc 8 000
cellules.ml-! pour P. tricortlutllm ct de 16000
cellules.ml-! pOlir M. salina.

duise par une croissance significativement plus forte
que celle observée sur l' eau de mer non enrichie ct su ffi·
samment faible pour que les voies métaboliques de
l'assimilation soient les mêmes qu'in situ. Ces concen­
trations sont proches de celles correspondant aux aires
d'upwelling ou aux zones côtières particulièrement
riches. L'eau de Iller a été ensemencée avec six algues­
tests provenant de cultures monospécifiques : une Pra­
sinophycée : Tetraselmis Slriata Butcher et une Bacilla­
riophycée : PhaeodaclylwlI tricornlltum Bohlin, utili­
sées régulièrement, et deux Chlorophycées: Chlamydo­
monos pollo Butcher et Chlamydomonas sp., une Eus­
tigmanophycée : Monallantus salina Bourrely et une
Prasinophycée : Platymonas suecica Kylin, avec les­
quelles les expériences ont été moins nombreuses. Les
cellules-tests ont été cultivées pendant six jours dans
une eau de mer pauvre en sels minéraux et filtrée sur
charbon actif, suivant le protocole décrit par Berland
et al. (1973 a), afin d'appauvrir les algues de leurs subs­
tances de réserve et d'augmenter ainsi la sensibilité et la
reproductibilité des mesures. Les inoculunls, d'un
volume de 1 ml, sont préparés de manière à ce que les
densités cellulaires initiales soient de 1 000 cellules.ml-!
pour T. striata, P. suecica et Chlamydomonas sp_, et
de 8 000 cellules.ml-! pour P. lricortlutum, C. pollo et
M. salina. La nature et le classement par ordre
d'importance des facteurs limitants sont déterminés par
observation des courbes de croissance des cultures, en
considérant que seules sont significatives des différen­
ces de croissance d'au moins 10 % (précision du comp­
tage).

Incubation ct estimation de la croissance

Les cultures en tubes il essais sont incubées au labora­
toire, à 18°C el en éclairement continu. Les crllissances
sont suivies par comptage des cellules, elTectué tous les
deux jours sur les cultures non enrichies et celks conte­
nant (N + P) et (N + P + Fe + EDTA). La bio­
masse maximale produite sur chacune des eaux étudiées
est estimée en fin de croissance par mesure in vivo des
teneurs en chlorophylle a et par comptage des densités
cellulaires. Les expériences effectuées en vue d'estimer
la fertilité potentielle et celles pour déterminer les fac­
teurs limitants se sont poursuivies jusqu'à obtcntion de
la biomasse maximale, c'est-à-dire huit jours au maxi­
mum. Les flacons de 125 ml contenant Ics échantillons

Concentration
dc l'élément

25 l'g-at.I-'
2.3 Jll!-at.l-'

26 l'g-at.l-'
0.73I'g'at.l"
0.80I'g-at.l-'
0.11 l'g-at.l''
1,05 l'g-at.l-'

28.3 l'g-al.I-'
2,85 l'g-aLI-'
1.53 l'g-at.l-'
1.11 l'g·aLI''
0,1 mg.I·'
0.05 mg.I-1 .

25 mg.I-1

Composé
utilisé

NaNO]
KlIPO.
NazSiO J • 5H zO
Na.EDTA
Feèt],6HzO
ZnClz
MnSO., HzO
H]BO]
CoClz
NaMoO•• 2H zO
CuSO•• 5H zO
Cyanocobalamine

Mélange
vitaminique

~Iélange

mélallique

Figure 1
Situation des golfes nord-patagoniques (1) et positions des stations de
prélévement : San Roman (2); Isla de Los Pajaros (3) el Caleta Val­
des (4); golfo de San José; Punta Loma (5); Golfo Nuevo; Camaro­
nes (6).

Localion of Ihe NOr/h-Pa/agonia gl/lfs (Il. and si/es of seawaler­
sal/lpling SlaliOlls: San Romall (2); Isla de Los Plijaros (3) and Calela
Valdes (4); GI/If ofSan Jose; PI/nia Loma (5); GI/If Nl/e~'O; Camaro­
nes (6).

Élément

L'eau de mer filtrée est distribuée dans des tubes à
essais à raison de 20 ml par tube; de l'eau de mer non
filtrée a été répartie dans des tubes à essais, comme pré­
cédemment, et également dans des flacons de 125 ml
remplis complètement. Les enrichissements ont été
ajoutés à raison de 0,5 ml pour 10 ml,quel que soit le
nombre d'éléments qui compose chacun d'eux. Neuf
mélanges différents ont été utilisés: N; P; N + P; N +
P + Si; N + P + Vitamines (B 12 + biotine + thia­
mine); N + P + Fe; N + P + Métaux (Zn + Mn +
Bo + Co + Mo + Cu); N + P + Fe + EDTA; tous
les éléments. Un tube témoin ne contenait aucun enri­
chissement. Les concentrations utilisées (tableau 1)
sont supérieures à celles des nutriments contenus dans
l'eau de mer étudiée afin que l'enrichissement se tra-

N
P
Si
EDTA
Fe
Zn
Mn
130
Co
Mo
Cu

1312 }Biotine
Thiamine

161
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d'algues naturelles sont alors, après ajout des enrichis­
sements, placés en plein air dans un aquarium en verre
dans lequel une circulation d'eau maintient la tempéra­
ture proche de celle des eaux in situ. Ils y sont laissés
pendant 16 heures, période déterminée au cours d'une
expérience préliminaire comme étant adéquate pour
une adaptation des cellules aux conditions nutritionnel­
les respectives de chacune des eaux, puis sont ensemen­
cés avec 1 ml de NaHI4COJ et laissés de IO heures à
14 heures dans les mêmes conditions de température et
de lumière.

Tous les tests sont effectués en double.

RÉSULTATS ET DISCUSSION

Les eaux étudiées correspondent à une phase de pau­
vreté en azote. En effet, Charpy el al. (1980) montrent
que la réserve en sels nutritifs se reconstitue à partir de
la fin de l'automne, atteignant 8 pg-at-N - NOJ.l-1 et
1,8 pg-at-P - P04.1- I ; mais les nitrates sont consommés
durant la période printanière et restent faibles jusqu'à
l'automne suivant. Les populations phytoplanctoni­
qu~s contenues dans ces eaux sont dominées par les
Diatomées et présentent une évolution annuelle caracté­
risée par une floraison printanière très marquée et une
floraison automnale (Charpy, Charpy-Roubaud,
1980 a); lors de la floraison printanière,les densités cel­
lulaires dépassent généralement 106 cellules.P, dont les
3/4 sont représentés par Chaeloceros compressus, et
ont même atteint 3 x 106 cellules.I-llors d'un dévelop­
pement massif de Chlamydomonas sp.

L'évolution annuelle des teneurs en sels nutritifs et de la
concentration en biomasse algalc peut être considérée
comme étant représentative des processus naturels qui
se déroulent dans ces eaux, car elle a été observée deux
ans de suite.

Biomasse potentielle (fertilité) pouvant être produite
par des algues-tests

Dix-huit échantillons ont été étudiés; les teneurs en sels
nutritifs, les concentrations en chlorophylle a, azote et
carbone particulaires et les densités cellulaires initiales
de ces eaux sont rassemblées dans le tableau 2.

g

"ChlçmY?omn1 M!!g

Figure 2
Densités cellulaires maximales (rectangles blancs) el teneurs maxima·
les en chlorophylle a (rectangles en grisé) des alsues-lesls Chlamydo­
monas palla. Telraselmis slr/ala, Phaeodaclylum tricornulum et
Monallanlus satina. cultivées in vitro dans les eaux non enrichies des
golfes nord·patagoniques prélevées du 4 octobre 1976 au 10 marS
1977.
Maximum cell densilies (while bars) and maxi/flum-chlorophyll a
(dark bars) yield of tesl algae Chlamydomonas palla, Telraselmis
striata, Phaeodaclylum tricornutum and Monallantus salina, gro"""
in vitro, in unenriched seawalers of North-Palagonia gulfs and sam·
pIed belween 4 OClober 1976 and 10 March 1977.

Tableau 2
Teneurs en azote (NO]) et phosphore (PO.) dissous et concentration de la biomasse algale, exprimée par la densité cellulaire (cell), la teneur en
chlorophylle a (Chl·a), la teneur en azote élémentaire et la teneur en carbone élémentaire des eaux prélevées du 4 octobre 1976 au 10 mars t977
ayant fait l'objet d'une estimation de la fertilité au moyen de tests biologiques (pg·at : "g·atome).
Dissolved inorganic nitrogen (NOJ. dissolved inorganic phosphorus (PO';. and algal biomass expressed in terms of cell densily (œil). chIo·
rophyll a content. the particulate organic nitrogen and the particulate organic carbon contents of seawaters, sampled from 4 October 1976 10
10 March 1977 and used for fertility bioassays (pg·at; pg·atom).

Station de
prélèvement

« Isla de los Pajaros »

« San Roman»

« Punta Loma·»

« La Caleta»

Teneur en Teneur en Teneur en Densité
Date de N-NO] P-PO. Chl·a cellulaire
prélèvement (pg-aLI-') (pg-at.!·') (pg.l-') (IQI cell.I-')

04.10.76 3,85 0,78 1,89 303
11.10.76 1,99 0,95 1,89 280
18.10.76 2,09 1,00 3.00 357
25.10.76 0,88 0,81 2,84 780
02.11.76 1,89 0.54 3,10 434
12.11.76 0,37 0,85 2,82 947
24.11.76 0,33 D,59 2,62 233
24.01.77 0,83 2,49 193
01.02.77 4,79 0,83 1,18
21.02.77 0,14 0,65 1,34 288
03.11.76 2,69 0,53 1,93 170
09.03.77 1,43 0,89 1,33 283
04.10.76 D,53 0,68 0,64 214
12.10.76 1,29 0,88 2,40 87
26.10.76 2,02 0,94 1.40 800
04.11.76 2,46 0,54 3,47
18.02.77 0,27 0,82 2,15
10.03.77 1,34 0,79 4,33
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Teneur en C
élémentaire
(pg.l")

525
435
707
559

613
551

Teneur en N
élémentaire
(j!g.l-I)

72
74
92

149

60
63
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'rigine des Population Chlamydomonas palla Tetraselmis striata Phaeodactylum tricornutum
:hantillons naturelle

8 in situ 8 in vitro 8 in vitro 8 in vitro B in vitro 8 in vitro 8 in vitro B in vitro B in vitro B in \'itro
(Chi-a) (Chl-a) 8 in situ Azote (Chi-a) 8 in situ Azote (ChI-a) B in situ Azote

late de (;<g.I-I) (;<g.l-I)
(::.at)

(;<g.l-I)
(::.at) (:-at)'élévement) (;<g.l-I)

Isla de los Parajos »
1.I 0.76 1,9 3,8 2,0 1,0 4,7 2,S 1,2 2,6 1,4 0,7
! .10.76 1,9 3,S 1,9 1,8 4,3 2,3 2,2 2,3 1,2 1,1
;,(0.76 3,0 2,2 0,7 1,1 4,1 1,4 2,0 1,2 0,4 0,6

. ;.10.76 2,8 2,2 0,8 2,S 3,4 1,2 3,8 0,9 0,3 1,0
~.11.76 3,1 S,O 1,6 2,6 4,S I,S 2,4 0,9 0,3 O,S
~. 11.76 2,8 S,7 2,0 IS,4 6.6 2,3 17,9 1,7 0,6 4,7
U 1.76 2,6 8,7 3,3 26,4 7,1 2,7 21,S 2,3 0,9 6,9
·.01.77 2,S 2,3 0,9 3.8 I,S 0,8 0,3
.02.77 1.2 3,0 2,S 0,6 3,6 3,1 0,8 I,S 1,2 0,3
.02.77 1.3 4,6 3,4 33,0 S,O 3,7 3S,8 3,2 2,4 22,8
San Roman »
;.11.76 1,9 3,0 1,6 1,1 3,2 1.6 1,2 0,6 0,3 0,2
'.03.77 1,3 7,1 S,3 4,9 S,7 4,3 4,0 S,8 4,4 4,0
Punta Loma )l

.. 10.76 0,6 1,6 2,6 3,1 1,8 2,8 3,4 1,1 1.7 2,1
.10.76 2,4 3,3 1,4 2,S 2.9 1.2 2,3 1,7 0,7 1,3
·.10.76 1.4 8,0 S,7 3,9 6,4 4,S 3,2 S,S 3,9 2,7
La Caleta»
.11.76 3,S S,I I,S 2,1 4,3 1,2 1,8 S,2 I,S 2,1
.02.77 2,2 4,1 1,9 IS,2 6,3 2,9 23,2 4,6 2,1 17,1
.03.77 4,3 4,9 1,1 3,6 S,4 1,2 4,0 4,S 1,0 3,4

2,2 2,3 1,4
1,0 0,9 1,2

Les résultats obtenus (fig. 2) montrent que les échantil­
Ipns les plus fertiles ou les moins fertiles ne proviennent
pas tous d'une même station; aucune des aires étudiées
ne possède donc, a priori, des eaux plus fertiles que cel­
les des autres aires. A la station Isla de los Pajaros, la
fréquence des prélèvements permet de suivre l'évolu·
tion de la fertilité pendant la période printemps-été. Il
apparaît ainsi que la fertilité décroît régulièrement
durant le mois d'octobre puis augmente au cours du
mois de novembre, essentiellement pour Ch/amydomo­
nas palla et Te/rase/mis striata. Relativement faible en
janvier, elle dépasse, à la fin du mois de février, les

Monallantus salina

8 in vitro 8 in vitro 8 in vitro
(Chi-a) 8 in situ Azote

(;<g.I-I)
Ç:-ai)

2,4 1,3 0,6
2,1 1,1 1,1
1,4 O,S 0,7
1,6 0,6 1,8
1,8 0,6 1,0
2,3 0,8 6,2
2,6 1,0 8,0
1,0 0,4
1,2 1,1 0,3
2,S 1,8 17,6

1,7 0,8 0,6
3,8 2,8 2,6

1,3 2,0 2,4
1,4 0,6 1,1
4,9 3,S 2,4

3,2 0,9 1,3
3,4 1,6 12,S
3,2 0,7 2,4

1,2
0,6

Tableau 3
8iomasse (= 8), exprimée par la teneur en chlorophylle a (Chi-a), des populations naturelles (B in situ)
et biomasse maximale produite in vitro (8 in vitro) par les algues-tests Chlamydomonas palla, Tetrasel­
mis striata, Phaeodactylum tricornutum et Monallantus salina, dans les eaux nord-patagoniques préle­
vées d'octobre 1976 à mars 1977, rapports des biomasses maximales produites in vitro à la biomasse pré­
sente in situ au moment du prélèvement (Chi-a/Chi-a) et rapports des biomasses maximales (Chl·a) aux
concentrations en azote (NOl + NOz).
Algal biomass (= B), expressed in terms of the chlorophyll a (Chl·a) content of natural populations
(B in situ) and maximal algal crop (B in vitro) ofcultured test algae Chlamydomonas palla, Tetraselmis
striata, Phaeodactylum tricornutum et Monallantus satina, in North-Patagonian seawaters sampledfrom
October 1976 to March 1977, ratios of in "itro crop to in situ biomass yield coefficient compared with
nitrogen content (N~ + NOJ.

valeurs observées au début du mois d'octobre, essen­
tiellement pour Monallantus salina et Phaeodactylum
tricornutum.
Les biomasses obtenues in vitro sont assez souvent net­
tement supérieures à celles observées in situ avec, toute­
fois, des différences notables selon l'espèce-test consi­
dérée; le rapport chlorophylle a produite in vitrol
chlorophylle a mesurée in situ (tab. 3) présente des
moyennes plus élevées pour T. striata et C. palla, éga­
lant respectivement 2,3 (écart-type = 0,9) et 2,2 (écart­
type = 1,0) que pour P. /ricornutum et M. salina pour
lesquelles on calcule respectivement les valeurs 1,4
(écart-type = 0,8) et 1,2 (écart-type = 0,6). C'est
donc une biomasse potentielle environ deux fois plus
importante qui semble pouvoir être produite avec les
deux Chlorophycées, mais il faut considérer que les
algues de ce groupe sont généralement riches en chlo­
rophylle a, alors que P. /ricornutum et M. salina sont
plutôt pauvres de ce point de vue (Berland et 0/.,
1973 0). L'avantage pondéral pourrait donc être moins
net qu'il n'y paraît à première vue, mais il demeure que,
in vitro, les deux Chlorophycées tirent un meilleur parti
des éléments nutritifs présents dans les eaux étudiées.
Au contraire, in situ, les populations naturelles sont
essentiellement constituées de Diatomées mais, appar­
tenant à des genres pélagiques fortement silicifiés, elles
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pourraient être assel mal représentées par l'espèce
P. IricOfflUIUIII, car celle-ci est une Diatomée atypique
peu silicifiée (Lewin, 1958; Lewin el al., 1958), tycho­
benthique, ne nécessitant pas un bon conditionnement
des eaux (Berland el al., 1973 b) et capable d'utiliser
aisément bon nombre de formes organiques de l'azote
(Antia el al., 1975). Ces propriétés ne sont sans doute
pas présentes chez les espèces du phytoplancton des
eaux étudiées.

Les valeurs du rapport biomasse produite in
vilro/teneur en N - NO J des eaux varie grandement, à
la fois avec les espèces considérées et l'origine des
échantillons (tab. 3). Là encore, les deux Chlorophy­
cées sont responsables des plus grandes quantités de
chlorophylle a/J!g-atome d'azote consommé: les
valeurs de ce rapport sont pour la plupart comprises
entre 2 et 4 pour C. pal/a et T. slriala, alors que celles
inférieures à 1 sont assez nombreuses pour P. Iricornu­
Il/III et Iv!. salifia. Les résultats obtenus pour P. lricor­
fllllum sont en accord avec ceux de Bages el al. (1978)
qui calculent, pour cette même espèce, des moyennes
variant entre l,let 2,9 I,g Chl-a.J!g-at-Wl. Par ailleurs,
nous avons observé des valeurs très élevées obtenues
simultanément pour les quatre algues-tests utilisées;
elles correspondent à une période printanière posté­
rieure à la floraison printanière et à une période esti­
vale. Les eaux considérées devaient contenir des formes
chimiques de l'azote, telles que l'ammoniaque et les
substances organiques, non prises en considération par
les analyses, mais utilisées par les algues comme source
d'azote::, à la fois in vilro par les algues-tests et in situ
par les populations naturelles, car les fortes valeurs
obtenues sont dues aux teneurs trés faibles en NOJ des
eaux.

Ces substrats ont pu être excrétés par les phytoplanc­
tontes au cours de leur croissance, ou libérés à la mort
de ces organismes (Hellebust, 1967); car c'est précisé­
ment après la floraison printanière que leur présence
serait la plus importante. Dans le golfe San Jose, ces
substances biogènes peuvent en outre avoir été excré­
tées par les mollusques appartenant aux genres
Chlamys, Myti/us et Aulacoll1ya, qui abondent aux
aires de prélèvement et qui ont une activité métabolique
accrue durant le printemps (Trancart, 1978). Les
valeurs élevées de la biomasse produite in l'ilro par J!g­
atome d'azote consommé seraient donc des artéfacts
dus à l'insuffisance de notre protocole analytique qui
n'a pas pris en compte toutes les formes assimilables de
l'azote.

Essai de délerminaHon des facteurs nulritionnels Iimi­
lanl I:l ferlililé des eaux du golfe San Jose

Les eaux étudiées appartiennent toutes à la station Isla
de los Pajaros. La première observation qui s'impose
sur l'ensemble des résultats (tab. 4 et 5), est que l'azote
est le principal facteur limitant la fertilité des eaux étu­
diées, tant pour le phytoplancton naturel que pour les
algues-tests utilisées; sur les 50 séries d'e.xpérimenta­
tion, cet élément apparaît 39 fois comme étanl le pre­
mier facteur limitant. Les substances complexantes seu­
les, le complexe fer-substances complexantes, les vita­
mines et plus rarement le phosphore ont également un

Figure 3

ÉVolulion, d'oclobre 1976 il avril 1977, de~ facleurs nUtrilionnels
limitam la croissance du phytoplanclon naturel el de six algues-Iesls,
dans le~ eaux de la stalion " Isla de los Parajos ".

Tillle-scale el'olution, frolll October 1976 to ~prif 1977, of the
IIIlIrient limiting grol\,tl/ potel/lial of nawral phytoplankton popllla­
tions and six test algae, at the "Isla de los Parajos" station.

rôle non négligeable sur le développement des
populations utilisées, leur importance étant parfois
équivalente ou même supérieure à celle de l'azote. Ces
éléments représentent les seconds facteurs limitant la
production des eaux étudiées. Le silicium et le fer non
complexé ont dans l'ensemble un rôle très faible et les
métaux-trace paraissent n'avoir aucune action.

L'importance des éléments enrichissants varie, cepen­
dant, suivant Je groupe taxonomique considéré. Pour le
phytoplancton naturel, essentiellement constitué de
Diatomées, l'azote demeure presque constamment le
seul premier facteur limitant, dans les eaux plus riches
de la période précédant la floraison printanière comme
dans les eaüx pauvres estivales (fig. 3); le phosphore a
tout au plus un rôle équivalent à celui de l'azote vers la
fin novembre, à la fin de la floraison. Par ailleurs, on
note que l'action du complexe fer-substances com­
plexantes apparaît être plus grande quand le. taux
d'assimilation de carbone est utilisé comme crilère
d'estimation de la croissance; ces substances ont sans
doute une influence sur la vitesse d'assimilation, sans
pour autant limiter la biomasse potentielle pouvant être
obtenue avec ces eaux. Les réponses de l'algue-test
Phaeodactylltlll ,ricornutlllll sont semblables à celles du
phytoplancton naturel. ALI contraire, à travers les
réponses de Plalymonas sltecica et Terraselmis slriara,
il apparaît que ce sont les vitamines qui limitent la
croissance des Chlorophycées dans les eaux précédant
la floraison printanière et dans celles de la fin de l'été.
L'Eustigmatophycée Monal~anflls satina est la seule
algue-test pour laquelle le complexe fer-substanê'es
complexantes ou ces dernières seules sont constamment
aussi limitants que l'azote.

,La limitation de l'azote sur la croissance des algues
avait déjà été supputée par Charpy el al. (1980), en
observant que les évolutions respectives des nitrates et
des phosphates in situ conduisaient à des valeurs du
rapport N - NO/P- P04 nellement plus faibles que la
valeur (15) du rapport moyen d'assimilation de ces élé­
ments (Red field, 1934). Dans ces conditions, les trois

184



FERTILITE DES EAUX NORD-PATAGONIQUES

Tableau 4
Facteurs nutritionnels limitant la fertilité des eaux du golfe « San Jose », du 4 octobre 1976 au 4 avril 1977, pour les populations naturelles et les
algues-tests: Chlamydomonas pal/a, Chlamydomonas sp., Platymonas suecica, Tetraselmis striata, Monal/antus salina et Phaeodactylum tricor­
nutum. Les tests ont été effectués en volumes de 20 ml; la croissance a été estimée par mesure in vivo de la teneur en chlorophylle a.
Pk = plancton; Sc = substances complexantes; Vit = vitamines; Fe - Sc = les rôles du fer et des substances complexantes n'ont pu être séparés;
les éléments entre parenthèses ont un rôle d'égale importance.
Nutrients Iimiting the algal fertility of waters of "San Jose" gulf, from 4 October 1976 ta 4 April 1977,for the natural populations and the test
species Chlamydomonas palla, Chlamydomonas sp., Platymonas suecica, Tetraselmis striata, Monallantus salina and Phaeodactylum tricornu­
tum. Tests were made with 20 ml cullllres; growth was fol/owed by determining in vivo chlorophyl/ a fluorescence. Pk = plankton;
Sc = chelators; Vit = vitamin mixture; Fe - Sc = respective raIes of iron and chelators were not distinguished; elements within parentheses have
respective raIe of equal importance.

Facteurs limitants

Si
P •
Vit

Vit
P Fe
Vit Si

Vit
Vit

N
Vit Si

Échantillon

04.10.76

18.10.76

02.11.76

12.11.76

24.11.76

24.01.77

01.02.77 .

21.02.77

04.04.77

Algue

Pk naturel
C. pal/a
P. suecica
T. striata
P. tricornutum
Pk naturel
C. pal/a
P. suecica
T. striata
P. tricorn utum
Pk naturel
C. pal/a
T. striata
kt. salina
P. tricornutum
Pk naturel
T. striata
M. salina
P. tricort/utum
Pk naturel
P. suecica
T. striata
P. tricornutum
Pk naturel
Chlamydomonas sp.
T. striata
M. salina
P. tricornullim
Pk naturel
Chlamydomonas sp.
P. suecica
T. striata
P. tricornutum
Pk naturel
Chlamydomonas sp.
T. striata
P. tricornutum
Pk naturel
T. striata
P. tricornutum

N
N
(N, Vit)
Vit
(Sc, N)
N
N
N
Sc
N
N
N
N
(N, Fe-Sc)
N
N
N
Fe-Sc
N
(N, P)
N
N
P
N
N
(N, Fe-Sc)
(N, Sc)
N
N
N
P
(N, Fe-Sc)
N
N
Fe-Sc
N
N
N
(Sc, Vit)
N

2'

(Sc, Vit)
(Sc, Vit)

(N, Sc)

Sc
Sc

Vit
Fe-Sc
Sc
Fe-Sc
Fe-Sc

Fe-Sc
Sc
Fe-Sc
(N, P)
P

Fe
P
N
Fe-Sc
(Sc, Vit)

(Vit, Fe)
(Vit, Fe - Sc)
(Vit, Fe - Sc)
(N, Sc)

Vit
Fe-Sc
N
Vit

'Fe-Sc
(Sc, Si)

Sc

3'

Sc

Vit
Vit
Vit

N
Vit
Si

Vit

Vit
Si
Vit

Sc
Si

Fe-Sc
(Fe-Sc, Vit)
Si .

Vit

4'

Si

Vit

P
P

Fe
Fe

Vit

Vit

tests biologiquf'.s indiquant le phosphore comme pre­
mier facteur limitant, seui 0i> ~u même degré que
l'azote, malgré un rapport inférieur à 15, confirme­
raient l'hypothèse émise au cours de l'étude de la ferti­
lité potentielle des eaux considérées: à la fin du prin­
temps, ces dernières contiendraient des quantités
accrues de formes non analysées de l'azote dissous qui

Tableau 5
Facteurs nUlritionnds limitant la fertililé des eaux du golfe" San
Jose » pour les populations naturelles. du 4 oClObre 1976 au Il mars
1977. Les tests onl été effectués en volumes de 125 ml; la croissance a
été estimée par la mesure du lau.x d'assimilation du carbone.
Sc = substances complexantes; Vit = vitamines; Fe- Sc = les rôles
du fer et des substances complexantes n'ont pu être séparés; les élé­
ments entre parenthèses ont un rôle d'égal.: importance.
Nutrients limiting the fertility of waters of "San Jose" gulffor nalU­
raI phytoplankton, from 4 October 1976 ta Il March 1977. Tests
were made with 125 ml cultures; gro\l'th ,,"as estimated by the rate of
carbon uplake. Sc = chelalors,' Vit = l'ilamin mix/lIres,'
Fe - Sc = respeclive raIes of iron and ('helators \l'er/! not distinguish­
ed,' elements within parenlheses hal'e respe(·th·/! raIes ofeqllal impor­
tunce.
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n'interviennent pas dans le calcul du rapport N/P, mais
sont cependant assimilées par les algues, et pour certai­
nes même préférentiellement à NOl' notamment
l'ammoniaque (Morris, Syrett, 1963).

Cette prépondérance de l'azote dans le contrôle de la
croissance des algues planctoniques a été mise en évi-

Facteurs Iimitants

Échantillon 1er 2' 3' 4' Sc

0·UO.76 (N, Sc) Vit
18.10.76 N Sc Fe P Si
25.10.76 N Sc Fe
02.11.76 Fe-Sc N P
12.11.76 N Fe-Sc P \'j(

24.11.76 N Fe-Sc Si P
24.01.77 Fe-Sc N Si
01.02.77 N Fe-Sc Si Vil
21.02.77 N Fe-:-Sc Si
Il.03.77 N Fe Sc Vit
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dence pour des eaux côtières de l'Amérique du Nord,
aussi bien atlantiques (Ryther. Dunstan, 1971) que
paci fiques (Thomas, 1969). Les golfes nord­
patagoniques ne diffèrent pas, de ce point de vue, des
autres régions de l'Océan Atlantique. Cependant, les
vitamines, le complexe fer-substances complexantes et,
plus rarement, le phosphore, peuvent limiter épisodi­
quement la croissance des populations naturelles dans
leur ensemble ou, plus probablement, celle d'espèces
ayant des exigences plus marquées; ce qui correspond
au rôle qui leur est généralement attribué, notamment
pour les vitamines (Bonin et al., sous presse). En ce qui
concerne les substances complexantes, Barber et Ryther
(1969) et Barber et al. (1971) ont montré que les eaux de
l'upwelling du Pérou, pourtant très riches en éléments
biogènes, ne supportent pas immédiatement une crois­
sance importante du phytoplancton et qu'un « condi­
tionnement organique» préalable est nécessaire; par
ailleurs, Berland et al. (1978) ont mis en évidence Je rôle
important de ces substances dans les eaux oligotrophes
de Méditerranée. Certains auteurs signalent des élé­
ments autres que l'azote comme facteurs limitants de la
production primaire: le silicium, le fer ou les métaux­
trace, en mer des Sargasses (Ryther, Guillard, 1959;
Menzel, Ryther, 1961); le fer, en Océan Indien (Tran­
ter, Newell, 1967); le phosphore, les substances com­
plexantes et le fer, en Méditerranée (Berland et al.,
1973 b; 1973 c; Jacques et al., 1973; fiala et al., 1976).
De même, la croissance du phytoplancton des eaux
côtières nord-patagoniques, bien qu'étant essentielle­
ment contrôlée par la teneur en azote dissous, serait à
notre avis limitée par une succession d'éléments. En
réfutant le concept issu d'une généralisation (Ryther,
Dunstan, 1971; Morris, 1974) de l'unicité de J'azote
comme facteur limitant. nous rejoignons les conclu­
sions de Smayda (1973) et de Berland et al. (1980). La
dominance très nette des Diatomées au sein des popula­
tions naturelles des eaux considérées dépend sans doute
beaucoup moins de leur éventuelle plus grande aptitude
à utiliser l'azote qu'à une limitation plus marquée des
autres algues par insuffisance de vitamines, de substan­
ces complexantes ou, même, de fer. Les temps de géné­
ration très courts des Chlorophycées utilisées comme
algues-tests militent en ce sens.

Essai d'estimation des possibilités offertes par la bio­
masse phytoplanctonique des golfes nord-patagoniques
pour une exploitation conchylicole

La production primaire des golfes nord-patagoniques a
été estimée par ailleurs (Charpy, Charpy-Roubaud,
1980 b). Nous rappelons ici les principaux résultats
obtenus.

Entre 1975 et 1977, les productions journalières nettes,
exprimées en g C assimilé.m-z, ont varié respectivement
entre 0,04 et 1,6 avec, en novembre, des valeurs excep­
tionnellement élevées, atteignant 3,2 mg C.m-z et dues
à une noraison de Chlamydo11/onas sp.; les produc­
tions les plus fortes correspondent à l'époque printa­
nière. En moyenne, pour les deux cycles considérés. la
production annuelle nette est estimée à 161 g C.m-z•

186

correspondant à 131 000 tonnes annuelles de carbone
phytoplanctonique produit dans l'ensemble du golfe.
Cependant, les productions estimées à partir de la
consommation de la réserve nutritive sont nettement
inférieures, car l'azote serait recyclé 12 fois et le phos­
phore 3 fois, dans ('année (Charpy, Charpy-Roubaud,
1980 b).

Dans les golfes nord-patagoniques vivent plusieurs
espèces de mollusques pélécypodes présentant un inté­
rêt commercial; les plus importantes sont le Pectinidé
Chlamys tehuelcha dont la densité est parfois supé­
rieure à 50 individus par m' et les Mytilidés A ulacomya
ater et Mytilus platensis. Une étude détaillée de la crois­
sance et des techniques de culture les plus appropriées
de cette dernière espèce ayant été entreprise parallèle­
ment à la présente (Trancart, 1978), c'est par référence
à elle qu'il convient d'essayer d'estimer les possibilités
d'alimentation offertes par les eaux considérées et les
conditions d'une exploitation rationnelle de ce point de
vue. Pour parvenir à cette estimation, on peut détermi­
ner la biomasse pouvant être produite par les herbivo­
res à partir de la biomasse algale produite annuelle­
ment, ou procéder de la manière inverse, connaissant
au départ la production d'un herbivore donné, à savoir
M. platensis.
En l'absence d'information précise sur les transferts
d'én~rgie entre le matériel particulaire ingéré et la pro­
duction de ce mollusque, nous avons admis que le ren­
dement de cette espèce ne dépasse pas 10 Dio, comme
pour la plupart des herbivores détritivores (Raymont,
1963) et le carbone représentant 40 0;0 du poids sec chez
une espèce proche, Mytilus edulis, mentionnée par
Vinogradov (1953), nous avons adopté ce coefficient.
Par ailleurs, Trancart (1978) a montré que le poids de
matière· sèche de M. platensis représente 9,3 lT,'0 à
11,4 0;0 du poids frais, avec une valeur moyenne de
10,6 0;0. La quantité de chair qui pourrait être produite
annuellement par cette espèce si elle avait à sa disposi­
tion la totalité des algues unicellaires produites, serait
donc de 379 g.m-z. Dans cette hypothèse, les
1 000 g.m-Z.an- I de chair produite par les bancs de
moules observés par Trancart (1978) nécessiteraient
l'utilisation d'une colonne d'eau plus grande, ce qui est
localement possible, car les moulières n'occupaient
qu'une surface réduite.

Ces estimations sont fondées sur une utilisation exclu­
sive de la colonne d'eau par l'espèce considérée. Une
telle situation n'existe évidemment pas dans Je milieu
naturel. Toutefois, le zooplancton des golfes nord­
patagoniques restant toujours très clJirsemé (Charpy,
Charpy, 1977), sa participation dans le matériel parti­
culaire est très réduite. Les organismes cultivés sur cor­
des suspendues peuvent exploiter !ùute la colonne
d'eau, ce qui leur confère, dans la compétition trophi­
que, un net avantage sur les mollusques épigés. l'\os
estimations correspondraient donc à la situation opti­
male d'une éventuelle exploitation à grande échelk et la
production de moules aurait sans doute pour effet de
faire régresser notablement les espèces benthiques.
notamment la « vieira» Ch/amys tehuelcha, pour
laquelle une éventuelle exploitation devrait alors être
envisagée sur d'autres sites.



En tout état de cause, les eaux des gol fes nord­
patagoniques sont-elles, dans l'absolu, favorables à
l'exploitation mytilicole projetée? Il n'appartient pas
aux biologistes d'apporter des éléments de réponse
autres que ceux de leur spécialité et de prendre parti
dans une décision qui implique des conséquences éco­
nomiques, sociales et politiques. En revanche, nous
pensons qu'il est de notre ressort de faire remarquer
que ces eaux ne sont en rien comparables à celles des
aires d'intense production conchylicole, comme par
exemple les rias de la côte atlantique espagnole, ou les
eaux ostréicoles françaises, qui bénéficient d'un apport
continu de sels minéraux; de grandes rivières perma­
nentes y déversent des eaux très riches et la teneur en
nitrates dépasse fréquemment, sinon en permanence,la
concentration de 18 ~g·at-N .1-1 (Tenore, Gonzalez­
Garcia-Estrada, 1976; Robert et al., 1979). Cette situa­
tion conduit à des productions algales intenses qui
autorisent des charges en bivalves extrêmement impor­
tantes. De plus, la présence d'une forte teneur en parti·
cules tryptoniques d'origine tellurique ou fluviatile
conduit à des productions conchylicoles pouvant aller
jusqu'à 30 kg.m-2 (Firth, 1969; Bardach et al., 1972);
soit près de 30 fois plus que celle correspondant à la
situation la plus favorable observée dans les eaux des
golfes nord-patagoniques par Trancart (1978) et 80 fois
plus que la production mytilicole prévisible dans l'éven­
tualité d'une exploitation qui couvrirait des surfaces
nettement plus étendues.

Toutefois, les eaux du golfe San Jose, sur lesquelles
sont essentiellement fondées nos estimations, ne sont
pas, comme on ('a vu, les plus riches de la région nord­
patagonique; celles de la Caleta et du golfe Nuevo béné­
ficient d'apports particuliers en éléments nutritifs qui
permettraient une production primaire plus intense. On
pourrait donc supposer que ces sites se prêtent mieux
que le golfe San Jose à l'implantation d'une mytilicul­
ture. Cependant, la nature des apports dans le golfe
Nuevo (effluents domestiques et industriels) réduit
l'intérêt de ('accroissement de la production, en raison
des risques d'une contamination des produits commer­
cialisables. Du point de vue alimentation, c'est donc la
Caleta qui semblerait être le site le plus favorable pour
le but recherché; il faut cependant considérer cette pos­
sibilité avec prudence, car un nombre très restreint
d'analyses et de mesures ont trait à ces eaux.

CONCLUSION

La fertilité des eaux côtières nord-patagoniques' varie
au cours de l'année. EI.le est maximale en hiver quand la
réserve en sels nutriti fs a été reconstituée, puis elle dimi­
nue grandement au début du printemps, au fur et à
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mesure que les populations naturelles prélèvent les élé­
ments dont elles ont besoin pour leur croissance. Par la
suite, elle reste faible, excepté pendant de COurtes pério­
des qui correspondent à une floraison des chlorophy­
cées. Ces floraisons ne correspondent pas à une aug­
mentation des concentrations en ions minéraux dissous,
mais à une utilisation des formes organiques et ammo­
niacales de l'azote.

C'est l'azote qui est l'élément nutritionnel essentiel
limitant la croissance des algues planctoniques.
D'autres éléments ou facteurs ont cependant un rôle
non négligeable de ce point de vue; ce sont les substan­
ces complexantes seules ou combinées avec le fer, les
vitamines et, plus rarement, le phosphore. Leurs rôles
varient à la fois au cours de l'année et avec les espèces
considérées. Les Diatomées, qui constituent l'essentiel
des populations naturelles, sont presque constamment
limitées par l'azote, aussi bien dans les eaux riches pré­
cédant la floraison printanière que dans les eaux pau­
vres de la période postérieure; les substances
complexantes sont pour ces algues un deuxième facteur
limitant. La croissance des Chlorophycées est essentiel­
lement limitée, outre par "azote, par les vitamines, sauf
dans les eaux de la période estivale qui ont été enrichies
en vitamines par la floraison des Diatomées.

La production de 1 kg de chair de Myti/us platensis
nécessite présentement l'utilisation de toutes les algues
produites annuellement dans une colonne d'eau de
2,6 ml de section. Dans la perspectiv'e d'une exploita­
tion sur corde suspendue, les espèces benthiques
auraient certainement à souffrir d;une telle situation;
ainsi, il serait notamment à craindre que la densité des
populations de Chlamys tehuelcha (la « vieira ») déjà
surexploitées localement ne diminuent grandement. En
l'absence d'informations précises concernant les échan­
ges hydrologiques entre les deux golfes nord­
patagoniques et la mer ouverte, les conséquences d'une
récolte intensive des bivalves sont difficiles à appréder,
car d'éventuelles entrées d'eaux riches pourraient
compenser la perte en éléments biogènes due à la non­
consommation Sur place de ces organismes.

Les golfes nord-patagoniques ne sont pas favorables, à
notre avis, à l'implantation in situ d'exploitations
conchylicoles à haut rendement; au contraire, de petites
installations artisanales dispersées le long des côtes con­
viendraient à la situation locale.

Dans la perspective d'une production massive d'algues
unicellulaires à des fins d'aquaculture, les eaux
devraient être enrichies pour autoriser l'obtention de
densités cellulaires suffisantes. Un enrichissement
conçu pour utiliser au mieux les ressources naturelles
devrait être à prépondérance d'azote; l'addition de fer
complexé augmenterait sensiblement la fertilité des
eaux utilisées.
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RÉSUMÉ

ABSTRACT

La méthode des bilans d'02 utilisée permet des estimations fiables et reproductibles
de la production primaire des fonds meubles. Les évolutions respectives des produc­
tions nettes horaires et de l'énergie lumineuse sont très fortement corrélées et aucune
photoinhibition n'est apparue; la production journalière (Pl) peut donc être estimée à
partir d'incubations de courte durée et de mesures d'énergie incidente. Une relation
Pl-profondeur a pu être établie, qui permet d'estimer les productions phytobenthiques
des différentes tranches bathymétriques du lagon. La quasi-totalité des fonds a une
productivité> O. La production phytobenthique l'emporte sur la production planctoni­
que jusqu'à la profondeur de 10 m, alors que la production moyenne phytobenthique,
égale à 0,25 g C. m - 2.r 1, est 1,8 fois plus faible que la production primaire de la
colonne d'eau.

Oceanol. Acta, 1988, lI, 3, 241-248.

Primary production of benthic algae in a Tuamotu atoll lagoon

The O2 measurement method permitted reliable and reproducible estimations of
benthic primary production. Net hourly productions were strongly correlated with
light energy and no photoinhibition appeared; daily production (Pl) could be estimated
using short-time incubations and incident energy data. Regression line equation Pl
versus depth provided a good estimation of lagoon bathymetric edge primary produc­
tion. Net production estimations of phytoplankton were positive at ail depths of the
lagoon. Phytoplankton production exeeds phytobenthos at depth > IOm. The mean
value of the phytobenthic lagoon production (0.25 g C, m - 2, d -1) is 1.8 times lower
than phytoplanktonic production.

Oceanol. Acta, 1988, 11, 3, 241-248.

INTRODUCfION

L'importance des végétaux benthiques dans le fonction­
nement des écosystèmes côtiers est maintenant
reconnue, et les études qui en appréhendent les diffé­
rents aspects se multiplient. L'énergie lumineuse est le
premier facteur qui limite la biomasse végétale
(Gruendling, 1971; Cadée, Hegeman, 1974; Davis,
McIntire, 1983; Colijn, longe, 1984), et donc la produc­
tion primaire, Son impact est souvent lié à celui de la
température, les plus hautes productions s'observant
pour des valeurs élevées de ces deux paramètres

(Kanwisher, 1966; Littler et al., 1979; Littler, Arnold,
1980). Les atolls des Tuamotu bénéficient d'un ensoleil­
lement important (Charpy, Lemasson, sous presse) et
la température de leurs eaux est chaude et constante,
avec une moyenne annuelle de 28°C ±3 (Charpy, 1985);
les végétaux qui se développent dans de tels écosystèmes
de cette zone sont donc susceptibles d'être responsables
d'une haute production tout au long de l'année.

Cependant, les études faites sur la productivité des
fonds de lagons d'atolls de Polynésie sont rares et
ponctuelles: Sournia (1976a; 1976b), Sournia et al.

1
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(1981) et Charpy-Roubaud (1986a) et, en ce qui
concerne la biomasse micro-algale de ces mêmes
biotopes: Vaugelas (1980), Charpy-Roubaud (1986b)
et Villiers et al. (1987).

Mentionnons également que Payri (1987) aborde, dans
son essai final de synthèse, l'importance relative qui
serait attribuée au compartiment végétal des sables du
lagon de Moorea. Il était donc important d'étudier la
production phytobenthique du lagon de Tikehau, car
c'est un des maillons manquants dans la connaissance
de cet écosystème récifal-Iagonaire: les études des com­
partiments phyto- et zooplanctonique et de la matière
organique particulaire en général y sont suivies depuis
1983 (Charpy, 1985; Leborgne et al., 1986; Charpy et
al., 1986; Charpy, Lemasson, sous presse).

La méthode utilisée pour étudier la production benthi­
que de Tikehau est celle des bilans d'02 mesurés dans
des enceintes closes (Pomeroy, 1959), ainsi que le
conseille Sournia (1976 a) pour les zones tropicales,
pour lesquelles cette méthode est suffisamment sensible.
Elle présente de nombreux avantages par rapport à
celle du 14C (Charpy-Roubaud, 1987): simplicité d'uti­
lisation et d'application, perturbation minimale du sédi­
ment, estimation plus exacte de la production, différen­
ciation possible des productions brute et nette. Cepen­
dant, certains points de cette méthode n'étant pas
standardisés, nous avons effectué une étude de la
variabilité et de la représentativité des résultats aux­
quels elle conduisait (Charpy-Roubaud, 1986a). Ainsi,
les évolutions de la production et de la respiration d'02
ont été suivies et ont permis de déterminer la durée
des incubations et les moments de la journée les plus
représentatifs de la production journalière. Nous som­
mes cependant conscients que nos résultats peuvent

être sous-estimés, notamment ceux concernant la pro­
duction brute. En effet, Lindeboom et al. (1985) ont
montré que les mesures de respiration des sédiments
à partir des bilans d'02 dans les enceintes obscures
entraînent une sous-estimation de la production brute
d'un facteur 1,2 à 1,3. Nous avons recherché l'existence
d'un seuil de photoinhibition sous conditions naturelles.

Par ailleurs, la biomasse microphytobenthique a été
étudiée. Les résultats obtenus (Charpy-Roubaud,
1986 b) ont été complétés. Cependant, seuls ceux obte­
nus sur la couche superficielle des sédiments seront
utilisés dans ce travail, car leur finalité présente est
d'estimer l'efficacité de l'écosystème phytobenthique:
la lumière ne pénétrant pas les sédiments de plus de
quelques millimètres, seuls les organismes présents dans
cette tranche participent à la photosynthèse au moment
des mesures.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Lieu de prélèvement, stations

L'atoll de Tikehau se situe au nord-ouest de l'archipel
des Tuamotu (Polynésie française) par 15° de latitude
sud et 148°10" de longitude ouest (fig. 1). Sa couronne
a un périmètre d'environ 75 km et sa largeur varie,
suivant les zones, entre 1300 et 350m; elle est constituée
par un ensemble de terres émergées (<< motu »), séparées
par des chenaux de communication entre le lagon et
l'océan (<< hoa »). L'un d'eux, situé à l'ouest, est
beaucoup plus prononcé, avec une largeur et une pro­
fondeur minimales respectivement égales à 200 et
4oom; il représente la «passe» de l'atoll. En règle
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Figure 1
Emplacement des stations prospectées.
Sampling stations.
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période d'éclairement (~6 h 30 à 18 h) et les mesures
d'énergie lumineuse ont été faites avec la même fré­
quence. Pour une des expériences, la sonde et le quanta­
mètre ont été reliés à des enregistreurs.

Tableau 1

~o,~para~son entre les valeurs d'Oz (.mg.I-') me~urées directement
a 1aide d une sonde YSI et par la methode de Wmkler appliquée à
un sous-échantillon de 120 ml prélevé à la seringue à l'intérieur de
l'incubateur.
Comparison belween Oz (mg./-') probe direct measurements and Oz
Wink/er ana/ysis of a 120m/ samp/e of the sorne jar.

Winkler Sonde

II,40
12,20
10,02
10,00
10,89
7,0

13,08
12,18
4,55
4,73
5,07
4,68

1l,51
12,20
9,94
9,86

10,99
7,11

13,12
12,30
4,85
4,78
5,10
4,70

Claires

Cloche

Noires

générale, les eaux océaniques ressortent du lagon par
la passe, où les courants peuvent être violents. Le lagon
a une superficie de 400km2 et une profondeur moyenne
de 25,2 m, la profondeur maximale atteignant 40 m
(Lenhardt, 1987). Les fonds meubles de Tikehau sont
constitués de sable « fins à très fins» (Intes, Arnaudin,
1987) et présentent des traces de bioturbation impor­
tante. Les populations végétales qui s'y développent
sont essentiellement constituées de microorganismes,
dont des cyanophycées formant des voiles à la surface
des sédiments, et de phanérogammes du genre
Halophila, qui peuvent atteindre des densités importan­
tes.
Les stations prospectées (fig. 1) ont été réparties sur la
presque totalité du lagon. Elles couvrent les débouchés
des « hoa», la passe, la proximité des « motu» et leurs
profondeurs varient entre 0,30 et 25 m. Cependant, les
expériences en continu ont été réalisées à de faibles
profondeurs (0,30 à 2,60 ml. L'étude de la biomasse et
de la production végétale benthique des fonds meubles
du lagon de Tikehau s'est poursuivie de 1985 à 1987,
mois de plein hiver exceptés.

Biomasse

Les expériences préliminaires effectuées pour définir les
stratégies de prélèvement, de traitement des échantillons
et de dosages sont explicitées dans un travail précédent
(Charpy-Roubaud, 1986 b). Nous mentionnerons seule­
ment ici que les prélèvements ont été effectués, à pied
ou en plongée, à l'aide de carottiers de 2,7 cm de diamè­
tre et que l'échantillonnage a été réalisé en utilisant un
anneau gabarit de 0,5 cm de hauteur. Les protocoles
utilisés sont ceux décrits par Plante-Cuny (1984); cepen­
dant, afin d'éviter les erreurs dues au glissement du
sédiment le long des parois du carottier lors de la
poussée par le piston, le diamètre des gabarits était de
2,1 cm. Les extractions des pigments photosynthétiques
ont été faites sur le sédiment frais et la totalité des
échantillons, avec de l'acétone à 90%. Le dosage a été
fait par nuorimétrie pour la chlorophylle dite active et
par spectrophotométrie pour la chlorophylle dite totale;
les formules de calcul employées sont dérivées respecti­
vement de celles de Yentsch et Menzel (1963) et de
Parsons et al. (1984). Les résultats sont exprimés en
mg. m - 2 et pour une hauteur de sédiment de 0,5 cm.

Production primaire

La production primaire a été estimée par les bilans
d'02 mesurés dans des enceintes. Des expériences préli­
minaires ont permis de tester la reproductibilité des
résultats obtenus: 1) en utilisant des incubateurs de
diamètre 20 et 13 cm; 2) en dosant l'oxygène soit avec
une sonde YSI soit par la méthode de Winkler appli­
quée sur 120ml d'eau prélevée in siClt dans les incuba­
teurs (tab. 1), méthode utilisée pour les stations dont
la profondeur était supérieure à 12 m (et ce en raison
de la longueur du câble de la sonde). Les expériences
en continu ont été effectuées à des stations de faible
profondeur et les incubateurs étaient laissés à poste
durant 24, 36 ou 48 h; les mesures d'oxygène ont été
réalisées toutes les deux heures en moyenne durant la

Énergie lumineuse

L'énergie lumineuse incidente a été mesurée avec un
solarimètre Licor de 15' de période d'intégration. Le
pourcentage d'énergie arrivant au niveau des incuba­
tions a été obtenu à l'aide d'un quantamètre Licor
équipé d'une cellule sphérique. Les deux cellules sont
sensibles aux radiations utilisables pour la photosyn­
thèse.

RÉSULTATS

Pigments chlorophylliens

Les moyennes générales de 185 mesures de pigments
photosynthétiques faites sur la couche superficielle (0­
0,5 cm) des sédiments, toutes stations et prélèvements
confondus, sont de 19,7± 1,6mg. m- 2 pour la chlo­
rophylle-a totale et de 9,6 ± 1,4 mg. m - 2 pour la chlo­
rophylle active. Les sédiments superficiels du lagon
sont hétérogènes quant à leurs concentrations en ces
pigments. Sur 34 observations faites à une même sta­
tion, à 19 m, on obtient les moyennes suivantes:
17,7 mg. m - 2 pour la chlorophylle-a totale et
8,5 mg. m - 2 pour la chlorophylle-a active; les coeffi­
cients de variation sont respectivement égaux à 41 et
73 ~~. L'hétérogénéité intra station, phénomène de plus
ou moins grande ampleur, est toujours observée par
les auteurs; elle est due aux microdistributions (P1ante­
Cuny, 1978) sur lesquelles la bioturbation joue sans
doute un rôle important dans les sédiments de Tikehau,
La chlorophylle active est présente à des niveaux pro­
fonds dans les sédiments, et sa concentration y dépasse
parfois celle observée en surface. Aucune corrélation
n'a pu être mise en évidence entre les pigments, d'une
p~rt, et la profondeur de la station ou la granulométrie,
d'autre part. Les fonds étudiés, constitués de sable fins
à très fins, sont homogènes, ce qui explique que le rôle
du facteur granulométrie ne puisse être observé. En
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Figure 4
Variations d'O, mesurées dans un incubateur immobile et dans un
incubateur déplacè.
0, variations inside an immobile and a shifred beU jar.
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absence de tendance, nous avons choisi comme valeur
pour la biomasse la moyenne des observations faites
sur l'ensemble des fonds du lagon.

Production primaire
Expériences en continu

Dans toutes les cloches claires, la concentration en O2
dissous augmente jusqu'à 16 h 30 puis, sans que l'on
observe de plateau, diminue: les processus de photosyn­
thèse l'emportent donc sur la respiration. Dans les
cloches noires, la concentration diminue de façon prati­
quement linéaire: la respiration est à peu près
constante.

Les productions nettes horaires sont maximales à midi,
d'une façon générale, et peuvent atteindre
252 mg O2, m - 2. h -1. Ces productions présentent une
évolution journalière identique à celle de l'énergie lumi­
neuse (fig. 2). Sur l'ensemble des observations (91),
on calcule une corrélation très hautement significative
(r=0,70""''''') entre la production nette horaire et l'éner­
gie lumineuse correspondante (fig. 3). Aucune photoin-

Pl'o4.cllon neue
(mgo,/m'/-...I

zoo

hibition n'a été observée, même aux très faibles profon­
deurs (0,30 et 0,50m), et on peut établir la relation
suivante:

o

__ Energie

••_ •••••.•_. ProduetJon nene

La corrélation très élevée entre production nette horaire
et énergie lumineuse permet d'estimer la production
nette journalière par l'équation (Leach, 1970; Riznyk
et al., 1978):

11 (mg O2, m -2.j -1) = PU/ - Id)' (Ej/E(lf-ld»

avec E(Em- 2) = Énergie reçue en surface;
tf - td = temps d'incubation.

Il ressort (tab. 2) que les incubations effectuées en
milieu et durant 2 heures donnent la meilleure estima­
tion de la production journalière. Les résultats sont
considérés comme fiables car, a priori, l'effet de confine­
ment, s'il existe, ne peut être considéré comme
important: les variations d'02 présentent le même pro­
fil dans les incubateurs immobiles et ceux déplacés
après chaque mesure d'02 (fig. 4).

La moyenne des respirations horaires, pour l'ensemble
des expériences en continu, est de 31 ±7,3 mg
O2 • m - 2 • h- t.

Prod. nette (mg O2, m -2. h -1) =23.

x Énergie (E.m- 2.h- 1)+26.

40
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Figure 2
Évolutions journalières de la production nette phytobenthique et de
l'ènergie lumineuse, mesurées au cours d'une expérience en continu.
Net hourly 0, production and light energy evolution during a conti­
nuous experimenr.
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Production d'O, en fonction de l'énergie
base).
0, production versus light energy. ( 1)Pl (02) = -25,5. Profondeur + 1005

Productions nertes et brutes journalières: incubations de
courte durée

La production nette journalière a été mesurée à partir
d'incubations de courte durée réalisées en tenant
compte des informations obtenues au cours des expé­
riences en continu. Les 50 estimations réalisées alors
varient entre 84 et 1873 mg O2, m - 2. j - 1. Le facteur
déterminant des différences observées est, principale­
ment, la profondeur (n == 50, r = 0,39"'). Ainsi nous
avons pu établir entre la production d'02' par m - 2 et
par jour, et la profondeur, la relation suivante:
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Tableau 2
Exemples de productions nelles horaires mesurêes durant des expériences en continu. Eh=énergie lumineuse reçue au ni_eau du fond'
PN = productions journalières obtenues en sommant les productions nelles observées. '
Example5 of nel hourly produclion dala during continuou.f experimenl5. Eh = Iighl energy al Ihe bOllOl1I level; PN= 5um of observed nel produclion5.

Heure PNJ t PN
Jour demi Eh PNh
profondeur incubation (E.m-z.h-') (mg Oz' m- z•h-') (mg Oz' m- z.j-l)

2/03 7 h 10 0,75 63,1 2571
O,6m 9 h 10 4,23 173,4 1856

Il h 25 6,13 214,0 1583 1498
13 h 38 6,31 136,4 1023
15 h 25 3,12 105,0 1419
17 h 20 0,52 3,4 188

2/03 7 h 10 0,75 47,3 1928
0,6 m 9 h 10 4,23 141,3 1510

11 h 25 6,13 190,3 1370 1324
13 h 40 6,31 127,0 952
15 h 25 3,12 91,7 1239
17 h 20 0,52 27,9 1549

4/03 7 h 40 1,16 75,5 2364
0,5 m 10 h 30 4,01 192,0 1734

11 h 40 5,84 225,6 1441 1427
13 h 10 5,85 138,0 970
15 h 13 3,20 137,3 1512
17 h 10 0,5 0

4/03 7 h 40 0,90 53,2 1428
2m 9 h 50 4,37 90,3 815

Il h 26 7,50 132,4 785 745
13 h 10 5,23 64,8 504
15 h 10 4,26 71,4 638
17 h 10 0,43 7,3 414

5/03 8 h 10 1,09 73,9 1231
2m 10 h 10 4,81 130,6 885

12 h 10 3,59 148,7 1380 1108
14 h 00 4,25 152,5 1101
16 h 20 1,62 37,3 398

6/03 8 h 30 1,19 66,1 983
2m 10 h 30 3,12 69,0 717

12 h 50 5,28 179,2 1107 1030
15 h 20 2,65 122,2 1442
17 h 15 0,5 0

5/03 8 h 30 1,18 79,9 1188
2m 10 h 30 3,12 34,9 363

12 h 50 5,28 109,6 674 759
15 h 20 2,77 78,5 926
17 h 40 0,47 41,1 1630

6/03 8 h 30 1,18 48,7 724
2m 10 h 30 3,12 52,4 545

12 h 50 5,28 106,3 657 722
15 h 20 2,65 101,9 1201
17 h 15 0

5/03 8 h 30 1,88 252 3575
0,3 m 10 h 30 4,11 187,1 1930

12 h 40 6,24 232,4 1524 1580
15 h 10 3,39 150,8 1594
17 h 15 0,50 0,8 454

La profondeur pour laquelle la Pl (02) s'annule est de
39 m (1005/25,5): la quasi-totalité des fonds du lagon
de Tikehau participent donc à la production primaire.
La tranche bathymétrique 20-25 m est celle qui contri­
bue le plus à la production phytobenthique du lagon
(tab. 3). On considère que les surfaces lagonaires don­
nées par Lenhardt (1987) sont représentatives des surfa­
ces de fond. En utilisant alors ces surfaces et l'équation
(1), la production de chaque tranche bathymétrique
peut être estimée (tab. 3). La production journalière
totale est ainsi estimée à 145 tonnes d'02' ce qui donne
une Pl moyenne phytobenthique du lagon égale à
363 mg02 .m- 2 ,r 1•

Pour pouvoir comparer ces résultats avec ceux de la
production phytoplanctonique du même lagon et, par
ailleurs, ceux d'autres régions, trouvés dans la littéra­
ture, ces productions nettes (PN) d'02 doivent être

transformées en production brutes (PB) carbonées. La
respiration (R) horaire des organismes des sédiments
meubles de Tikehau étant à peu près constante durant
les 10 heures d'éclairement, nous retiendrons la valeur
31 ±7 mg O 2 , m - 2. h -l, ce qui donne une respiration
journalière de 310 mg O2 , m - 2.r 1.
La PB (= PN +R) carbonée journalière est obtenue
par (McCloskey et al., 1978):

PB(gC. m-2)=[PN(g02' m- 2).O,375. PQJ

+ [R (g O2, m -2) 0,375. QR]

Les coefficients PQ et QR peuvent varier sensiblement
selon les populations considérées, leur métabolisme et
certains facteurs du milieu (revue: Charpy-Roubaud,
1987). Faute d'avoir pu les déterminer expérimentale­
ment, nous les prenons chacun égal à l, comme le
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Tableau 3
Productions nelles journalières ploytobenthiques des différentes tran·
ches bathymétriques du lagon de Tikehau.
Net daily phytobelllhic productions of differenc blllhymeiric sections.

(1) (2) (3) (4) (5) (6)
m % mgO,.m-'.j' km' 106 g.O,.j' %
0·5 1,04 941 4,2 3,9 2,7
5-10 1,77 814 7,2 5,8 4,0

1()'15 5,70 686 22,8 15,6 10,8
15-20 14,66 559 58,6 32.8 22,6
20-25 28,74 43[ 1I5,O 49,6 34,2
25-30 19,53 304 78,[ 23,7 16,4
30-35 [5,68 176 62.7 1I.1 7,6
35-40 12,87 49 51,5 2.5 1,7

Total 100 400 145 100

(1) = tranches balhymétriques = barhymetric sectiolls.
(2) = pourcentage de la surface du lagon =percelllage of lagoon sur­
face.
(3) = production par m' de tranche=production pa m'of the section.
(4) = surface des lranches bathymétriques = surfol'f? of the bathymetric
seclions.
(5) = produclion journalière des surfaces = dai/y production of the sur­
faces.
(6) = contribution de la tranche à la production lolalc=conlriburion
of the sf?ction to the tarai productioll.

conseillent Raven (1976) et McCloskey et al. (1978) et,
ainsi que l'observent Sournia et al. (1981), comme le
font la majorité des auteurs. Les productions journa­
lières moyennes carbonées, ramenées au mètre carré et
calculées pour chaque tranche bathymétrique, apparais­
sent, ainsi que celles du compartiment phytoplanctoni­
que données par Charpy et Lemasson (sous presse) sur
la figure 5. La production phytobenthique l'emporte
sur celle du phytoplancton pour les fonds de 0 à 10m,
fait généralement observé (Plante.Cuny, 1984; Sournia,
Ricard, 1976). Les deux productions sont équivalentes
pour la tranche 10-15 m, profondeur au-delà de laquelle
la production phytoplanctonique devient prépondé­
rante. La diminution de la production végétale benthi­
que avec la profondeur est compensée par la production
phytoplanctonique, la production totale restant à peu
prés constante quelle que soit la profondeur considérée.
Pour comparer les productions primaires dues respecti­
vement au plancton et au benthos, il apparaît capital
de raisonner sur l'ensemble du lagon. Sournia (1976a)
observe que les fonds meubles de Takapoto sont
cinquante fois plus productifs que la colonne d'eau.
Ces observations portent sur les fonds qui n'excèdent
pas 1 m de profondeur. A Tikehau, pour cette même

hauteur d'eau, nous calculons un facteur 25 (donc
moitié moindre que celui de Sournia pour Takapoto)
en faveur du phytobenthos. La PB journalière moyenne
phytobenthique de l'ensemble du lagon est de 0,25 g
C.m- 2, soit 1,8 fois plus faible que celle due au phyto­
plancton, donnée égale à 0,44 g C. m - 2.j -1 par Charpy
et Lemasson (sous presse). C'est donc seulement avec
une grande prudence que des comparaisons peuvent
être établies, car rares sont les travaux qui, dans la
littérature, rendent compte d'un écosystème pris dans
son ensemble. Ceci a pu être fait pour les fonds meubles
de Tikehau, où la profondeur est apparue comme le
facteur principal contrôlant la production phytobenthi­
que. Par ailleurs, les différences méthodologiques
employées pour mesurer la production primaire se
répercutent sur les résultats dans des proportions qui
semblent importantes (revue: Charpy-Roubaud, 1987).
Toutefois, ces réserves émises et prises en compte quant
aux profondeurs des fonds étudiés, quelques compa­
raisons ont pu être établies entre les productions phyto­
benthiques de Tikehau et celles d'autres régions tropica­
les (tab. 4). On peut considérer que la productivité des
fonds meubles du lagon de Tikehau est du même ordre
de grandeur que celle des autres régions considérées.

CONCLUSION

La très forte corrélation observée à Tikehau entre la
production primaire benthique et l'énergie lumineuse
permet d'estimer la production d'02 journalière des
végétaux benthiques à partir du rapport énergie journa­
lière/énergie reçue pendant le temps d'incubation. La
mise en évidence d'une relation énergie-profondeur
permet d'estimer les productions primaires benthiques
des différentes tranches bathymétriques et, par suite, la
production phytobenthique totale du lagon. Il apparaît
alors que la quasi-totalité des fonds présentent une
production nette journalière positive.

La production phytobenthique carbonée l'emporte sur
la production phytoplanctonique jusqu'à la profondeur
de 10m. Compte tenu de la profondeur moyenne du
lagon, la production journalière moyenne est égale à
0,25gC. m- 2.j-I; ainsi, pour l'ensemble de l'écosys­
tème, elle est 1,8 fois plus faible que la production
phytoplanctonique. Enfin, la biomasse des microphytes
présents dans les premiers millimètres des sédiments est
en moyenne égale à 9,6 mg chlorophylle. m - 2.
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Produclions primaires benlhique, planctonique et
tolale calculées pour chaque lranche balhymélrique.
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T Tableau 4
Production primaire de fonds meubles marins en régions tropicales.
Primary production of marine soft bottoms in tropical areas.

PRODUCTION PHYTOBENTIQUE D'UN ATOLL DE POLYNËSIE

Profondeur P.P.
Réfion étudiée Méthode (m) (gC. m- 1 . r ') Auteur

Takapoto 0 1 0,5 à 1 0,9 Sournia (1976 a)
(atoll Polynésie)

Moorea 0 1 0,2 à 0,8 1,13 Sournia (l976b)
(île haute Polynésie)

Madagascar "c 5 0,35 P1ante-Cuny (1973)

Floride "c 15-25 0,23 Bunt et Lee (1972)

Tikehau 0 1 0,3 à 1 0,5 Charpy-Roubaud
(atoll Polynésie) (présente étude)

Tikehau 0 1 5 0,34 Charpy-Roubaud
(présente étude)

Tikehau 0 1 15-25 0,22 Charpy-Roubaud
(présente étude)
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Abstract

The contribulions of the planktonic uniccllular algae (phyloplanklOn). Ihe benlhie unieellular algae
(mierophytnbenlhnsl and the benlhie mulliccllular algae (macrophytobenlhos) tnlhe primary production
of Ihe world ocean ,Ire evaluated. togelher with the respective limilations rcgarding dala. concepts and
methods. The use of "free-water" melhods (e.g. i" sirli oxygen or CO, budgels) is recommended in
complemcnl ID the more speeific measuremenls on enclosed organisms, For phytoplanklon. a previous
eslimate of 30 . 109 t C y-' is retained as a minimal eslimate. Earlier estimates of the world benthic
prnduction h~I\'C: becn ba~cu on indirect calculations: reviscu c~tirnatcs arc: suggc:s[cd herc which still
lack precision hUI rely on the actual measurcmems available at present. Prima')' produelion of the
micrn· ,tnd macrohenthic algae amount 10 50 and 375 g C m-' y-I respectively as averages for the
whnle ph"lie layer they Can cnlonize. "'Id tnlal 2,9' 10" t C y-' for the world ocean. Thus. benlhic
algae cnnlribule some IO'7é of the tOlal marine primary prodwlion. On the cnminemal shclf aJone. the
conlributinns of benlhic and planklonic algae arc commensurale and nearly equivalent.

K,'y \1"1/''''' : Gll'bal carbnn cycle. ~lacmphyles. Micmphytobenthos. Phyloplanktnn. Prima')'
produelion.

1 Keynole paper presemed al Ihe Founh GAP (Group for Aquatic Primary Produclivily) Workshop.
heId at Ihe Centre de Recherche en Ecologie Marine el Aq~acuhure de L'Houmeau (CNRS-IFREMER).
16·22 April 1988.
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Résumé

Contrihutions do ph)"tnplanclnn. du microphytohcnthos cl du macrophy·tobcnlhns
à la production primaire marine

Tnlïs cat~gnri~s d'algu~s som ('onsiu":n:l.:s: Il.:s unicdlulaircs pl,mctonil)ucs (phytopl~nclon). les

unicdlul:lircs hcnlhi'lucs (microphylobcnthos) Cl ks pluricelluh,ires hcnlhiques (nwerophylohenlhos).

Les prineip:lks limitations méthodologiques de 1:1 mesure de 1:1 production prim:lire dans chaquc
catégoric 'onl exmllinées. L'cmploi dc mélhodes n'impliquant aucune manipulalion des org.mismcs
(telles que bilans d'O~ ou de CO~ ill .>illl) csl recommandé. conjoinlement aux mesures cxpérimentales

plus s~cilïqucs en milieu ch'ls. Une ~\',lluutinn des trois contributions à la pruulIi:tion primaire

mondiale csl proposée. Pour le phytophll1cton. on relient l'évalualion réccntc mais proh..hlemcnI
sou~-c~(im~c de JO' 10" t C 'ln- I . Lc~ hilans mnmJi,lux ant":ricurcl\lCnlS pmposés puur la production

~nlhiqllc rcro~ai':nl ~ur U..:S c:~IIi,."ub iIHJircf..:h: on a\'ulll.:C ici de nouvelles e:'ltilllali~lIl' qui. bicn
quïmpr~ci~c~. sc basent ~t1r les uonnécs cffc..:ti\'cl1lcnt rccu~illics jus4u'à pr~seJlI. Lc~ pl'lllluctions
mn)"~nn~s respectivcs du micro- el du nltlCrl\phyh)~nthos dans l'ensemblc u~s 101li.:" phnliqucs

cohllli,ahk's ,eraienl de 50 ct .175 g C 1l1-~ an-'; clics "'lalisem de l'ordre de 2.'1' 10"1 C an-'. soil

lU lié environ U..: hl prouu":lillil marine {(llale. Sur le placcau cOIuincn{al seul. I..:~ produ..:tions

phmclOni(,lu~ ct benthilluC sonl ü p~u pr~s égal~s.

Introduction

If one considers that each of the thrce Iypes of primary producers included in the title
has alrcady lead hl 'In immcnsc (in the case of plankton) or fairly large (benthos)
amount of literature consisting of papers. rcviews. books and meeting repons. then a
paper dealing with the three types ail together m<lY seem to be exceedingly 'll11bitious. Il
nwy be uscful. however. for several l'casons. wh'ltever parti.1i and cursory it may be.

The Iirst reason nwy be called globalism. Obviously. the timcs are ripe in many fields
of the occ<ln. earth and cnvironment scienccs. to systems apprmlches 'lnd global
assessmcnts. One of the goals is to answer this question: is benthic production
quantit'I!ively significanr. on the world sc.lie. as comp.\red to planktonic production'? (If
not. to which extent is it significanr on the continental shclf alone'?)

The second reason is related tu another modern principle: inrerdisciplin:lrity. \Vith
few exceptions (which will be reviewed here). phytoplankton. microphytobenthos and
nHlcrophytes are studied sepaMely by different specialists using different methods. Yet
the threc types of org'lnisms share m.lnY properties (they ail are nwrine algac: Ihey
cocxist. apparenlly. in Ihe same environmcnr. lInd they may have 10 compete locally
wilh cadl other (sec Ihe pholograph by HUling and Boncy (198-l) of dialoms destroying
Ihe spurelings of a l'cd alga). Several groups of algae. for instance. have COll'llized both
bcnthic and planklonie habit'lts. 'lOd Ihis c\'en <lpplies 10 different spccies of the same
gCllllS and. furthermore. to differcnt life sl<lges of Ihe S<1l11e specics. This makes a
comp'll·ison of adaptative slratcgies very lempting (sec Fryxell (1 Y8.') for an
introduction). 011 the othcr hand. sw:h .\ comparison may also be of greal benefit for Ihe
developmel1t of Ihe concepts and methods used in production sludies. as wc do not
know of :II1Y speci.liist in hcr (his) respective field who would nol coml'Iain aboul
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alllbiguities of the concepts and uncertainties of the methods. Our hope is that "Iooking
into the neighbour's garuen" may c1arify some ideas and help to improve on some
strategies.

The mouern literature includes a remarkable (still rarely quoted) review of methods
and proccsses pertaining ta ail the categories of producers in marine anu freshwaters
(Hall and Moll. 1975) and several reviews devoted more specifically to one or another
group of algue (see the relevant section bclow). As for comparative assessments of
benthic vs. planktonic production, only rough estimations have been published.

The objectives of this paper are thus.
- to provide a global estimation of the respective contributions of plankton.

microbenthos and macrobenthos to thc primary production of the oceans. and to point
out thc current limitations of such estimates;

to review the few studies which provide simultaneous measurements on two or
three types of producers;

- to compare the three estimutes and ascertain their respective contributions to total
production.

As the scope of this paper is very large. let us be c1ear about what will not be found
here: (1) ncither the concept of primary production. nor the incidence of recycling.
excretion. respiration. photosynthetic quotient. dUnItion of the experiments. and
significance to further trophic levets will be examined. because each of these points
woulu deserve a proper review or book; (2) specific methodologies will not be
discussed. because this has been done elsewhere (as quoted). Up to now. phytoplankton
has received the more attention in ail respects. As our purpose is to bring the three types
of algae into a common perspective. the stute of the art about phytoplankton wi Il just be
summarized wherea~ benthic production will be given relatively more attention.

As far us production figures are concerned. the scope of this paper is restrictcd to the
oceans. but methodological und conceptual aspects may include reference to freshwater
studies. so that limnologists will hopefully find some interest in the re'lding. Only
photosynthetic production is considered (chemoautotrophy is not). Throughout this
paper. "production" is understood strictly as an increase of biomass during a time unit.
the term "productivity" being used only when an additional dimension is introduced ..

Considering the abundance of the literature to be covered here. we have chosen to
focus primarily on recent refcrences; most of the papers that can be calleu "c1assical"
today will be impl icitly included but not quoted.

Thanks are expresscd to M.R. Plante-Cuny and J. Raven for their suggestions on a
draft manuscript und to the three anonymous reviewers. particularly one of thcm who
took cure of revising our "English".

Looking for a unifying method

A vuriety of principles hus bccn appl ied. up to now. to the measurement or primary
production by the three cutcgories of algue consiucred. As a matter of fuel. these
prineiplcs are so diverse (Table 1) that u common conceptu.d frame is dil1ïcult to

...
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TABLE 1. - Principles used for the measurement of primary production of the algae.

Phylop/anklon MicrophylobenIhos MacrophYlobenthos

Bou/es Open Chambers Open Chambers Open

BIOMASS CHANGES

Weighl E ?
CcII counls E E E? 0
Chlorophyll E E E?
Remole sensing of chlorophyll 0 E 0 - ? 0

METABOLIC CHANGES

EXlema/
NUlrienlS E E E E

0 1 + + + e +
COl - ? E - ? - ? E

/llIema/
14C + E + +
14Chlor. E E E E E

+ largely used; E seldom used; - not used; 0 nol applicable.
,

+
+
?

- ?

E

+
E

E

establish. By "external" and "internaI", we mean that metabolic changes can be
followed either in the surrounding medium (e.g.: ail the oxygen methods) or in the
organisms themselves (e.g.: ail the l-te methods). On the other hand, "boule" and "free
watd' mean that any application may be practised, at Jeast theoretically, under two
ways: enclosing the algae (usually in bottles), or leaving them free in their natural
environment. Combining the vertical and the horizontal columns in Table l, and
excluding the cases of non-appJicabiiity, we are Jeft with sorne 50 possibilities. Note
that the grid could be extended or subdivided with additional entries; for instance.
"mesocosms" could be inserted between "bottles" and "free water". As the symbols
indicate, a given approach may have been widely used, or little used, or not used at ail.
Different reasons may account for this:

- suitability of the mate rial (e.g.: biomass changes are more easily followed in the
macrophytes than in other types of algae);

- novelty of the method (e.g.: the Redalje and Laws' method (981) of labelled
chlorophyll has apparently not diffused out of the planktologists sphere yet);

- praticability and cost (e.g.: avoiding the use~bottles in l-te experiments is possible
by pouring directly the isotope into a small lake (Bower et al., 1987, and references
therein), but is hardly feasible at sea).

ln addition to the grid of what we cali here "methods". one has to choose among the
technical possibilities of applying them - what we cali here "techniques" (For instance,
users of the l-te method have to decide about a technique for measuring radioactivity).
This distinction once being made, there is (J) no general agreement about the
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prefe~a~ly of a given "method". even within one category of algae. and (2) even a
standardization of "techniques" for applying a given method to a given category of algae
is difficult to achieve.

Clcarly. the only common point is that most investigators use the term "primary
production"; yet few of them do. in fact. measure the same rate or the same processes.
As primary production is a basic propcl1y of ecoystems. this state of aft'airs will have to
be improvcd. Obviously. if a common method is to be found. this should measure the
same thing in ull cases: hence the choice for a horizontal column in Table 1. Then the
comlllon method should measure it in the same way in ail cases: hence the choice of a
vertical column. A solution to the latter rcquirement is that organisms should be
manipuluted as little as possible (this because handling. incubating and analysing
procedures diller necessarily for the different types of algae). If consideràtions of
practicability are added. wc finally reach the conclusion that oxygen or COrsystem
changes in unenclosed bodies of water are the most promising approaches. This
prediction is reinforced by the reccnt improvements in the analysis and continuous
monitoring of the relevant parameters. A provision should be made. however. for
unprcdictable advanccs in chcmical techniques that would allow precise and continuous
recording of low nutrient concentrations. and for suclclen advances in rClllote sensing
technologies.

This does not mean at ail that bottles are becoming obsolete. as they must still be
used whenever the specific production of a given organism or population or water mass
is to be measured and/or compared to another. Furthermore. the "bottles" and
"frec-water" approaches are. obviously. complementary.

An overview of phytoplankton production

Because of the poor precision and reproducibil ity which can generally be obtained
when estilllating phytoplankton biomass. the attempts to measure production by
following changes in biomass have never been generalized, even when they have proved
sucessfull. This approach has been practised by means of various techniques: cell counts
(Riley, '1951), electronic particle counting (Cushing and Nicholson. 1966), or
chlorophyll mcasurements (Saijo el al., 1969), and is certainly not abandoned today
(Olivieri and Hutchings, 1987: Sheldon and Rassoulzadegan. 1987). As sampling elTor
is particularly critical in plankton studies. bottles have generally been prefelTed to "open
water" approaches. Both approaches represent the more direct way of estimating net
production. The data are so limited. however. that they cannot be used to estimate
global productivity.

Global estimates ji'ol/l tlte I-Ie data

AIl measurements of phytoplankton production have been obtained through a
rnetabolil' approach. which oflers a wide choice of methods (Table 1). Among the
laller. as is weil known. the I.jC lllethod has been employed so extensively that

\
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oceanognaphers were lead in Ihe laIe 60's, 10 revise Ihe earlier assumplions daivcd from
sorne oxygen measuremcnls by G.A. Riley or H.U. Svcrdrup. and 10 compule Ihe 10lal
primary produclion of Ihe world ocean. The mileslOne paper of Ihal lime is Rylher
(1969). Il was Ihcn admilled Ihal the net primury production of the oceans al110unts ta
20-30' 109 tons of carbon per year (Koblentz-Mishke et al .. 1970; Plall and Subba Rao,
1975). and this estimule is still used in ecology and biogeochemislry. There are several
biuses. however:

- Several olher eslimales have been successively derived From Ihe above eslimale.
They rely on one anolher and gained mllch of their credibilily through repelilivily. The
source dala. in so far as Ihey are known. would cerlainly need ta be revisiled
(Koblenlz-Mishke. for inslance. made use in her calculations of '"indirecl" dala and
eXlrapolalions of her own).

- The dogmu Ihal mosl of Ihe oce.ms consisl of biological deserls is no longer
accepled. on Ihc accounl thal high photosynlhelic gross raIes and high lurn-ova raIes
have been measllred there (She/don and SlIlcliffe. 1978; Eppley. 1980; Jcnkins. 1982;
Laws et al.. 1984. 1987). Although conlroversy may persisl for s~melime. il is now
recognized thal variability in space and lime is nol less in Ihe eenlre of Ihe oce.ms Ihan
elsewhere. PIHII Hnd Harrison (1985) poinled out Ihul undersampling lends 10
undereslimale. ralher Ihan overeslimule produclion.

- ln counlerpart. Ihe ferlility of Ihe antarclie areas has long been overestimaled on
Ihe accounl of some high rates Ihul had been obluined in bays in Ihe mon: favourable
season. C1eurly. Ihe annual produclion of nerilic walers is aboul as high in Ihe Anlarclic
as elsewherc in the world (e.g. Whilaker. 1982). bUI oceanic produclivily on an annual
basis has 10 be severely revised downwards (Jacques and Minas. 1981; El-Sayed. 1984).
Note that. conversely. the productivity of arclic phyloplunkton has to be revised
upwards. bUI Ihis will not affect significantly the global piclure (Subba Rao and Plall,
1984).

- Metul conlamination has been shawn la lake place in rouline measurements
(Carpenter and Lively. 1980; Filzwater et al.. 1982; Gieskes and Kraay, 1984). hence
the need for "clean methods". Bottle effecls. which had been suspecled by earlier
workers ta affecl measuremenls, have been found 10 be dramalic by Gieskes et al.
(1979) and negligible by olhers. Contïnemenl in small bottles probably reinforces Ihe
efft~cts of conl:.lminalion (Gieskes and Kraay. 198..0. Undereslimation of produclion is
Iherefore generally suspecled.

- A de baIe was raised in Ihe early years of Ihe I-lC era as ta whether gross or net
produclion is measured. This debate is still open loday. in spiteof Ihe evidence Ihat the
I-lC melhod is nol able 10 discriminale belween photosynthesis and respiralion.
Obviously. Ihe raIes lend to be net ones when Ihe incubation period is approaching (or
excceding) Ihe generalion time of phyloplanklon: long incubalions inlroducc various
biases. however. and Ihe regulalion of growlh raIe is a complex one. The queslion may
thus be jusl illsolvable.

- Various lechnical biases may aller the produclion eslimates and Iheir compara­
bility. Thc reviews by Carpenler and Lively (1980). Pelerson (1980), Sakshaug ( 1980),
Colijn et al. (1983). Leftley et al. (1983) and Gieskes and Kraay (J9l'\..l) may be
consulted on Ihis respect.
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Ailogether. a consensus is going to be reached that 20-30 . 109 tons C y- 1 is an
underestimation (De Vooys. 1979; Carpenter and Lively, 1980; Eppley, 1980; Peterson,
1980; Gieskes and Kraay, 1984). We agree, but dare not to say how much this figure is
to be raised; a conservative estimate of 30 . 109 t C y-I will thus be retained here.

The alternatives ta the (.le met/wd

Much effort has been devoted until recently to comparative measurements of
phytoplankton photosynthesis by the oxygen light-and-dark bOille method and the 14C
method - as if one of them should be right and the other be wrong. It is now admitted,
at last, that each method has its own advantages and limitations and that, given
experimental care. both may reasonably agree (Williams ef al.. 1983; Gieskes and
Kraay, 1984; Bender ef al .. 1987). Consideration of the photosynthetic quotient (and its
dcpendence on the type of nitrogenous source) is particularly relevant (Williams ef al.•
1979).

As a m'Iller of facl. the controversy has instead turned to the comparison of 14C
measurements with production estimates derived l'rom oxygen changes of the
unenclosed lnèdiulll. The laller may consist of either oxygen budgets in the water mass,
corrected or uncorrected for diffusion and advection (Sournia. 1968 and references
therein); (Gieskes and Kraay, 1984) or vertical tluxes with reference to the Redfield's
ratios (Broenkow. 1965; Minas ef al.. 1986). This is a vast subject with too broad
implications on chelllicai and physical oceanography to be developed here. It should
suflïce to say that estimates obtained by this "open-sea" approach prove to be the higher
and that a vivid debate arose (Shulenberger and Reid. 1981; Plal!. 1984; Platt and
Harrison. 1985).

For several reasons, the open-sea approaches may supersede Steemann Nielsen's
method in the future: ( 1) the CUITent interest. in international programs, to water column
fluxes and biogeochemical budgets; (2) the refinement of analytical procedures for
Winkler titration (Bryan et al.. 1976) and fine-scale oxygen monitoring (Atkinson ef
al., 1987). pC02 monitoring (Copin-Montégut, 1985), nutrient traces (Garside, 1982)
and pH (Fuhrmann and Zirino, 1988); (3) the long-lasting suspicion about the 14C
method. in spite of its sensitivity and practicability.

Production. in the proper sense, can be evaluated through remote sensing under three
different ways: (1) entering surface chlorophyll measurements into a photosynthetic
model (Smith ef al.. 1982; Platt. 1986); (2) deducing production rates l'rom successive
measurements of surface chlorophyll (Dupouy and Demarcq. 1987); (3) measuring the
passive fluorescence of chlorophyll (Topliss and Plal!. 1986). None of these approaches
has been applied to benthic communities yet.

A review of microphytobenthic production

The tcrlll lllicrophytobenthos indudes here 'III the unicellular algae living in or on an
inert substratum in aquatic environments. Ice algae are included but the epiphytes
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growing on macroalgae or phanerogams will be considered together with the latter, for
reasons of conveniency. As compared to planktonic algae, and to macroscopic "algae"
in the common sense. this category has long been neglected. The last fifteen years gave
rise to an outburst of ecological, physioJogical, taxonomical and production studies but
production on the world scale has not been estimated yet. We will first discuss the
validity of the concepts and the comparability of the results.

Specific methodological problems

The derivation of production from successive measurements of biomass is generally
more difficult with microphytobenthos than with the other algae (Admiraal ct al.. 1983)
and authors such as Wetzel (1965) give only relative values. Microdistribution is
particularly critical and depends on the space scale in question (Plante-Cuny. 1978;
Plante et al.. 1986). The correlation between production and biomass may be found to
be positive (Cadée and Hegeman. 1977) as expected. but is. at times, not signi ficant
(Charpy-Roubaud, 1988). Another drawback is that chlorophyll measurements are
particularly liable to interrerences among pigments (Varela. 1982); the use of HPLC
techniques is much promising (Riaux-Gobin ct al .. 1987) but il can hardly be extended
to routine analysis.

The bulk of production data on microphytobenthos has been obtained through
photosynthetic measurements. Both the oxygen (e.g. Pomeroy. 1959; Pamatmat, 1968;
Sournia. 1976 a. band c; Es, 1982; Charpy-Roubaud, 1988) and the I-lC methods (e.g.
Gr0ntved. 1960; Steele and Baird. 1968; Marshall ct al.. 1973; Cadée and Hcgeman,
1974. 1977; Colijn ct al .. 1983) have been and stiJl are employed. The lalter method,
which provides figures in terms of carbon directly. may have been the more widcly used
(Plante-Cuny, 1974) but this may not hold truc in the future. The 1-l002 alternative
may be put in the following terms when applying to microphytobenthos:

- a specific advantage of I-lC lies in the possibility of measuring production in air,
thus in temporarily emerged communities (Oarley el al.. 1976: Holmes and Mahall,
1982; Whitney and Oarley. 1983).

- ln ail the I-lC procedures, the substrate and the microalgue have to be manipulated
and disturbed to some extent (see the review by Plante-ClIny, 1978). The natural
environment being thus modified. the resulting rates are. at the best, somewhat virtual,
if not "potential" rates.

- As biomass is more concentrated than in the case of phytoplankton, sensitivity is
not limiting; then I-lC loses its advantage over oxygen. Furthermore, oxygen electrodes
offer the possibi litY of continuolls monitoring (see Langdon. 1984, for a recent
improvement); and the high resolution permitted by microekctrodes have _eliminated
most of the artifacts caused by air bubbles within the sediment (Revsbecn-ct al .. 1981;
RC\'sbech and J~;rgensen. 1983).

Broadly speaking. en\'ironl1lental grudients are much more acute for benthic
microalgae than for the planktonic ones. ancl this may alter the repre.'ientati\'eness and
the comparability of the results. The euphotic layer here is a matter of centimeters or
cven millimeters thick (Taylor and Gebekin. 1966: Fenchel and Staarup. 1971: Colijn,
1982) and vertical migrations are common (Harper, 1977; Riaux 1982; Colijn, 1982).
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Inleraclions of lighl and lemperalure are complex (Colijn and Van Buurt, 1975; Redalje
and Laws, 1983). Olher delermining l'al' lors include lhe parlicle size, (Planle-Cuny.
1978; Davis and Mclnlire, 1983) and hydrodynamics (Amspoker and Mclnlire, 1978;
Admiraal, 1984; Planle-Cuny and Bodoy, 1987). Pholoinhibilion may be more dramalic
lhan for planklonic algae (Colijn and Van Buur!. 1975; Whilney and Dnrley, 1983), bul
somelimes does nol take place el ail (Charpy-Roubaud, 1988). Wet sediments exposed
to air have shown higher photosynthetic rates lhan immersed sediments (Holmes and
Mahall, 1982). Sensonal variations may be considerable (Pamalmat, 1968; Riaux, 1983;
Bodoy and Plante-Cuny, 1984) and culminale, as expecled, under high laliludes
(Matheke and Homer, 1974); annual varialions (l'rom one year to anolher) are still
poorly understood (Cadée and Hegeman. 1974). The consequences of inadequate
sampling in space and time have been discussed by Asmus ( 1982) and Shaffer and Onuf
(1985).

ln view of these and olher methodological difticullies (see also Hunding and
Hargrave, 1973; BoynlOn et al.. 1981; Shaffer and Onuf. 1983; Varela. 1985;
Charpy-Roubaud, 1987), ail we l'an reasonably do is to provide estimales for the
microphylobenthic production whilhin orders of magnilude.

Resltlts 01/ the I\'orld sCltle

On the world seale.. microphylobenthic production has been preferentially measured
in (1) sofl-boltom substrates, (2) shallow depths and (3) temperale latitudes. In other
words. any altempt to evaluale the global produclion is at present biased by the searcity
of data originaling l'rom hard boltom. l'rom an~as beyond the inlertidal zones and l'rom
low and (particularly) high latitudes. Reviews have been provided by Planle-Cuny
( 1978, 1984) and Charpy-Roubaud (1987); the two former reviews include extensive
tables which summarize the lechniques used and the resulls obtained throughout the
world.

The figures themselves, in so far as they have been expressed in comparable units
(such as g 0 1 or g C m -2 year- I ), are widely scaltered. Il cannot be said to which
exlenl lhis is due 10 nalural variabilily or 10 lhe diversily of lhe experimenlal procedures.
The mean values, however. are onen commensurale wilh each olher, parlicularly i.f
inlensive series of dala are available (l'.g.: Pomeroy. 1959; Pamalmal. 1968; Marshall
et al.. 1971; Joinl. 1978). Summaries or reviews have been provided for lhe lemperale
sens by Colijn et al. (1983). Davis and Mclnlire (1983) and Hargrave et al. (1983).
Two recenl reviews deserve parlicular mention here as they provide global figures: ,.
Planle-Cuny (1984) suggesls 30-180 g C m2 year- 1 for lhe inlerlidal. lemperale
sedimenls and a mean of 128 ± 507c (same unils) is indicalcd by Rizzo and Welzel
(1985) for lhe inlerlidal zone. regardless of lhe lalÏlude and subslrale. We bclie\'c that
lhe lalter figure is overestimated. Afrer reexamining lhe original dala and including
somc olhers (Gnlnlved, 1962; Gargas. 1972: Riznyck et al .. 1978: Es. 1982). wc found
il reason~lble to suggesl lhe mean figure of 100 (20-220) g C 111-

1 year- I for the
lemperale and shallow environmenls.
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Data from tropical seas. although less numerous. and oflen lacking a full annual
coverage. are consistently higher: particularly high production values have been
n:cordcd in sofl-bottom sediments of coral rcefs Ce.g. Sournia. 1976 b; for reviews, see
Plante-Cuny. 1984 or Charpy-Roubaud, 1988). A figure of 66 g C m -2 per year in the
vicinity of Madagascar <Plante-Cuny. 1978) is noteworthy. as it extends to relatively
deep waters (5-60 m) and covers a full annual cycle. A production of 300 g C m- 2 y-I
may be retained for the intertidal tropical parts of the world as a whole <Plante-Cuny"
1984).

The production of benthic microllora decreases towards the higher latitudes. in so far
as the nUl1lber of data (which also decrease in the same way) may indicate il. A tentative
figure of 5 g C m- 2 per year was suggested by Plante-Cuny (1984). Another category
of primary producers is to be taken in consideration, however. at these latitudes. These are
the complex and diverse microalgal communities associated with ice (Homer, 1976:
Fogg. 1977; Hsiao. 1980) and which may not be called properly neither planktonic nor
benthic, They may reach considerable biomass al their blooming season and can be
extremcly shade-adapted. Regarding thcir production. Fogg (1977) and Subba Rao and
Plal! (1984) have revieweu antarctic and arctic data. respectively and jointly suggested a
production of 10 g C m- 2 y-I for the "young ice". The latter authors make a
reservation about the presumably higher rates to be found in the bottom sea ice. In facto
recent works indicate that this component is more or much more important than
previously thought (Homer and Schrader, 1982; Palmisano and Sullivan. 1983; Grossi
('t al .. 1987: Kottmeier and Sullivan. 1987). In the comprehensive study by Homer and
Schrader (1982), ice algae accounted for 2/3 of total production. phytoplankton provided
1/3 and the contribution of benthic algae was negligible; the figure of 0.7 g C m-2 y -1

for ice algae was said to be underestimated for technical reasons.
Altogether, microalgal production of the high latitudes on an an nuai basis may be

only slightly less than microphytobenthic production in the temperate seas at similar
depths. As tropical figures are generally higher, we may content ourselves with an
overall estimate of 100 g C m- 2 y-I for the microbenthic primary production in shallow
waters of the world ocean.

A review of macrophytobenthic production

We consider in this section the benthic macroscopic algae and include the
free-tloating sargassoes but we omit the higher plants of ail kinds such as seagrasses.
mangroves and the salt marsh communities. The reason is that we felt it preferable to
deal with algae only.

Specifie metllOdological problems

The methods and, to some extent. the concepts used in production studies differ here
in many respects from the two preceding cases. This is related to the truism that
macrophytes are large. pluricellular organisms. Compared to planktonic or benthic

...
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microalgae. a number of additional diflïculties arise (Littler and Arnold. 1980). and this
also makes it diflïcult to bring the two sets of data into a common perspective:

1. Specific to macrophytes is the choicc of a destructive (De Wreede. 1985) or
non-destructive method (Linier and Littler. 1985 b). The former seems to be preferred
for biomass estimations whereas the latter would be more suitable for production
studies. but a general agreement has not been reached yel.

2. As the different parts of a macrophyte grow and metabolize at different rates. the
choice of a representative part will pose a problem for the larger organisms (Hatcher.
1977: Drew ct al.. 1982). Growth and physiological characteristics are also strongly
dependent on the season (Williams et al .. 1979; Tijssen and Eijgenraam. 1982).

3. Production rates lkpend also on the shape of the thallus (Littler. 1980 a and b;
Morissey. 19X5).

4. Maerophytes are llsually a substrate for unicellular epiphytes such as diatoms; this
community. in turn. is highly variable under ail respects (Cattaneo and Ka!fr. '980).

5. When the oxygen method is used. biases arise l'rom the presence of gaseous
systems which may store significant amounts of oxygen (McRoy and McMilian. 1977;
Zieman and Wetze!. 1980). This errect should be taken into account when the I-IC
method is used. according to Plante-Cuny and Libes (1984).

Then. as with microphytes. macrophytic production can be dedllced either by
following the biomass changes or measuring a metabolic rate. Both approaches have
been widely used: general reviews are provided by Vollenweider (1969), Plante-Cuny
and Libes (1984). Littler and Littler (1985 a) and Lipkin et ct!. (1986).

The parameters for biomass include wet weight. dry weight, chlorophyll content, and
length. As ail of them are currently in use. comparisons are rarely feasible. Although
wet weight is the more commonly used. it is not the more reliable, because of the
variability of aqueous content and retention (De Wreede. 1985); for this and other
reasons. wet and dry weights are not linearly correlated (Brinkhuis, 1985). When dry
weight is lIsed. care is still to be taken as regards seasonality (Mann and Chapman,
1975) and sampling or subsampling procedures (Buesa. 1977; Green, 1979; Littler,
1979, 1980 a. band cl. Another subtlety, which is not relevant to microalgae, is:
"standing stock", the quantity of algae present at a given time, is to be distinguished
l'rom "standing crop". the repeatedly harvestable biomass (see De Wreede, 1985). Both
lead to net productions.

Metabolic rates are measured by the oxygen or the I-IC methods. As sensitivity is
generally not a constraint for measurements on the macrophytes, the oxygen method
may be preferred for the sake of simplicity (and the possibility of flow-through
monitoring). Its main disadvantages lie in (1) the presence of the gaseous spaces which
may lead to underestimates (see above). an effect which is felt as negligible by
Lindeboom and De Brée (1982). however; (2) the frequent occurrence of bubbles in the
incubation tlasks (Buesa, 1977; Littler, 1979). The I-IC methodology is supported by
Kremer and Markham (1979). Littler and Arnold (1982) and others but several
disadvantages have been pointed out by Littler and Arnold (1985). There is a general
agreement that the I-IC measurements tend to be lower than those based on oxygen (for a
review, see Lindeboom, 1983).
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"Flow methods" arc particularly suitable for measurcments in shallow and productive
waters. They have been eXlensively uscd in macrophyte studies (coral reefs areas in
particuJar). Descriptions of the methods may be found in the manual edited by Stoddart
and Johannes (1978) or in the shorter reviews by Sournia ( 1982) and Kinsey (1985) and
relevant results are included herein (Tuble 2).

As was the case with microphytobenthos. the production of macrophytes has been
preferentially measuréd, up to now, in shallow waters and in the intertidal range.
Measurements at depth or at a distance from the shore are exceptions (Gargas, 1970;
Mann, 1972; Towlc and Pcarse. 1973).

The contribution of epiphytes

Many of the production measurements of the macroalgae implicitly include the
production of unicellular epiphytes. In some experiments, however. epiphytes were
removed from the s'ImpIes. and sOllle authors have measured the Iwo rates separately.
The more detailed slUdies on epiphytes deal with the seagrasses. The contribution of
microalgae proved to represent a significant fraction of the macrophytic production, in
spite of their much lower biomass (Penhale. 1977; Capone el al .. 1979; Libes, 1986;
Libes and Boudouresque. 1987); it may also exceed phytoplanklOn production by one
order of magnitude (Rodgers and Harvey, J976). Correspondingly. high lUrn-over rates
were found by Panayotidis and Giraud (1981). In a study by Libes el al. (1983), the
relative contribution of the epiphytes proved to be remarkably constant throughout the
year. because the dramatic seasonal variations exhibited by the macro- and the
microphytes were parallel to each other.

Results 0/1 the Il'orld scale

Table 2 summarizes most of the relevant data expressed in terms of g C m- 2 per day
or per year. We have omitted a number of data about such tropical genera as
ACWllhophora. Ca/llerpa. Diclyora and Halillleda. the production of which is usually
expressed with reference to dry weight. There are indications, however, that these are
among the most productive algae of the world (Hillis-Colinvaux, 1974).

The general picture is that macrophytic production is higher than microphytobenthic
production by several times and higher than plankton production 6y one order of
magnitude. An overall range of 500-2,000 g C m- 2y-l. as given by Mann (1973, 1976,
1981) and Mann and Chapman (1975) will be retained here. We are not aware of any
previous estimate of the world production that may be attributed to macrophytes
specifically; attempts which are more or less relevant refer to such heterogenous
categories as "algal bcds and reds" or "nearshore waters" (see the last Section).
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TABLE 2. - Primary production of macroalgae, including earlier reviews.

RegiollS. ZOl/es al/d SI/bstrafllm

Temperate, subtidal, subarctic rocky shores

Temperate, subarctic, intertidal

Tropical, free algae (water column)

Coral reef. hart! substratum

Coral reef. hard substratum, sand

Algal nats or algal crests of coral rcef

* Nutrients limitation. ** Flow method.

Genera

Laminaria

Macrocystis

FI/cl/s

Sargassl/ln

Several genera
of Corallinac(!ae

Halimeda

Coralline
communities

Net prodl/ction

g C' m-2 • d- I g C' m-2 • y-I

3 • 9

2
600-1750
400-1900

1330
1225

120 *
1000
1000-2000

0.5 - 7

350-1500
800-1000

1000-2000

1.7 - 20

1.3
12

500-1000

2250

0.2 - 1

5.7

2.3

- 5 **
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Bellamy et al.. 1973
Mann, 1973
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Field et al.. 1977
Bellamy et al.• 1968
Johnston et al.• 1977
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Towle and Pearse, 1973
Littler and Muray, 1974
Wheeler, 1978
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Breton-Provencher et al.. 1979
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Comparative measurements in the field

Obviously, the methods and the experimental procedures usually differ among
authors and depend on the type of organisms considered. This is severely prejudicial to
comparisons. It is tempting, however, to compare the production rates that may have
been obtained simultaneously on two or three of the different plant cornmunities - in
so far as consistent units, such as: m- 2 y-l, were used.

MacrophytobelltllOS al/d phytop/allktol/

The paradigm here lies probably in the study of St. Margaret's Bay (Canada) using a
submarine and scuba diving along 50-km transects (Mann, 1972, 1973). Averaged over
the 128 km2 of the bay. annual macrophytic production was 3 times higher than that of
the water column. A similar trend was noted by T\ewell et al. (1982) in another kelp
environment. Gargas (1970) and Cadée (1980) observed also a predominance of the
macrophytic component nearshore. with a reversaI when depth or distance from the
coast are increasing. In counterpart. other authors who compared the primary production
of various algae found macrophytes to be of minor importance in some cases (Cadée and
Hegeman. 1974; Wetzel, 1965; Plante-Cuny. 1977).

Microphytobellthos al/d phytop/allktoll

This is the aspect under which comparisons are the more numerous. As might be
expected. the relative contributions of benthic and planktonic algae tend to equal each
other at some distance l'rom the coast but this distance is highly variable depending on
latitude and environments.

As far as surface or shallow waters are considered, a dominance of microbenthic
production is usually observed (Matheke and Homer. 1974; Cadée. 1980; Warwick el

al .. cited in Field, 1983; Varela and Penas. 1985; Plante-Cuny and Bodoy. 1987); the
more dramatic ratios (up to 50: 1) have been noted for coral reefs and atoll lagoons
(Sournia, 1976 a; Sorokin. 1973). On one occasion. microphytobenthic production has
been found to be relative!y negligible, even at the 0.5 m depth (Gargas. 1970).
Equivalent rates were noted by Pomeroy (1960). Cadée and Hegeman (1974).

There have been few attempts to evaluate what may be called the "equivalency depth"
because. as was said in a preceding section, benthic measurements become rather scarce
at depth. No generalization can be made at this stage; equivalency depths of 2 to 40 m
have been obtained (Pomeroy. 1960; Cadée. 1980: Charpy-Roubaud. 1988).

,..
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Each of the above estimates has limitations of its own. The plankton data are the
more abundant and relative!y weil distributed in the world ocean; more annual cycles in
the less productive areas would be welcome. however. and the coverage at the small or
middle scales of space and time may be improved. elearly. the major problem about
phytoplankton lies in the understanding of the basic concepts. Seemingly, after having
measured primary production extensively for fourty years or so. oceanographers still
wonder about the signitïcance of "primary production". In fact, their concern about this
is much deeper than when they began. Various reserves and doubts repeatedly arise that
may be summarized under three queries: how much carbon is recycled during the course
of the experiments? How much organic matter is taken or rejected in the medium during
the experiments? What are the effects of enclosing plankton in bottles? More efforts are
devoted at present to solve thcse problems than to gain new data from unknown regions.

The situation is quite different with microphytobenthos which has been. roughly
speaking. neglected. Biomass and production have been measured at relatively few
localities which are preferentially shallow. temperate, and easily reached from a marine
laboratory. Thus. the extent and importance of microphytobenthos on the outer parts of
the continental shelf are virtually unknown. The qualitative composition is largely
ignored as weIl. excëpt for the diatom component. Microphytobenthos is frequently a
kind of "crypto-benthos" to the human eye, although attention has long been calied to
colourcd patches on the sand. The ubiquitcness of microalgae on any aquatic substrate is
unsuspected to many - unless they have not read Sieburth's "Mierobial sClIscapes"_ l

(197:». ' .?

The knowledge of macrophytic production suft'ers l'rom the same limitations with
regard to world distribution of the data. ln addition and opposite to the latter category.
bias may have arisen from the macroscopic nature of these algae. as so-called
representative samples and attractive .populations have obviously been selected
preferentially. Thus. more measurements are available for kelp beds than for less
conspicuous algae. On the other hand, the methods are more diversitied, and many of
them rely on growth measurement or biomass changes throughout one season. so that
the production figures tend to be more "neC' than the presumably net rates mcasured on
the other communities.

Both the micro- and macrobcnthic production may be underestimated for a common
reason. Few measurements are carried out in air. although the l-le methods makes it
possibk: yet photosynthesis has been shown to be more intense on emcrsed populations
of microalgae (Holmes and Mahall. 1982) and macroalgae (Johnson cl lIl .. 1974).

Obviously. phytoplunkton. microphytoplankton and macrophytes differ l'rom each
other in their morphological and function'll characteristics. /11 sitll comparisons of light
adaptations are too few (Gargas, 1980; Rivkin and Putt, 1987) to allow any
generalization. On the other hand, bcnthic algae arc probably better adaptcd for
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assimilating nutrients at low concentrations in turbulent waters; analyses of their ON/P
ratios showed them to be relatively nutrient-depleted. however (Atkinson anu Smith,
1983) if the mJditional carbon contained in cell walls and intercelluJar matrix does not
allow for the anomalously low ON/PI ratios. This stands rather as a pamdox that
considerations of kinetics and turnover should try to elucidate.

Prel'iollS estim{/fes

Previous rcviews of primary production in the world ocean generally include only a
few lines about benthic production and they are ail unclear about the reference rates, the
surface area and the kinds of organisms or environments under consideration; an
exception is the more detailed account given by De Vooys (1979). Some quotations
follow. starting with the now classical papers by Ryther ( 1969) and Koblentz-Mishke et
al. (1970). The latter two do not mention benthos at aIl. Relying on a previous estimate
of 450,800 km for the total length of coastlines and considering that the benthic photic
zone extcnds to some 1-10 km from the coast, Bunt (1975) calculated that an area of
0.45-4.5 . 10(' km1 is available for benthic photosynthesis; then. on considerations of
the radiation availahle. he hypl)thesized an annuai production of 0,65-6.5 . 10" tons C,
which would amount to :U:l-28ck of the (then) "CUITent assessment of 23 . 10'1 tons for
the world ocean", Whillaker and Likens (1975) in their biosphere budget considered a
category of "algal beds and reefs" with would account annually for 1.6 . 109 tons of dry
matter out of a "total marine" of 55 in the same units (that is: 2.9%). These authors also
considered a category of "estuaries, excluding marsh" which may include some benthic
production. A contribution of 0.5% of the ocean surface, 67Cfc of the algal biomass, and
7Cfc of marine production is attributed to macrophytes by Whittle ( 1977) on the account
of data allegedly taken frolll Whilluker und Likens (or from ebewhere?). Bused on the
same source, Smith (1981) retained an area of 2 . lOf> km2 and a macrophytic
production of 1 . 10" tons per year of 5o/e of the oceanic production. De Vooys (1979)
calculated the contribution of "kelps" and "other weeds" separately, on the considera­
tion of the respective lengths of coastlines they represent; the sum is only 0.03 . 109

tons C y-l, i.e. only 0.06Cfc of the total aquatic production, freshwaters included. The
contributions of seagrasses and marshes were also evaluated, "benthic diatoms" being
mentioned but not evaluated globally. The resulting composite, non-phytoplankton
category would eventually be responsible for 3.8% of the total production (De Vooys,
1979).

A rel'ised estimate

We may do better IOd:!y than using such extrapolations. Quantitative measurements
on micro- und macrophytobenthic populutions have become available in sufficient
number and in sufficiently diverse areus to allow a first calculation to be made. even if
approximate and provisional (Table 3). The main limitation lies in the dr'lmatically
decreasing number of data with increusing depth or increasing distance l'rom shore. A
simple though reasonable approach is to evaluute mean production and to multiply by
the respective areas.

,"
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T ARLE 3. - World cstimatcs of marine primary production.
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World area availabJe 106 km~

Range of production g C m-~ y-I
World production 106 t C y-I
Production of continental shclf

Phytop!anklOn

362
50-300
~30

4

MicrophylO­
benthos

6.8
20-300
0.34
0.34

MacrophylO­
benthos 1

6.8
500-2,000

2.55 ~

2.55

1 Omitting higher plants, the production of which has been estimated as 0.49 ' J09 t C y-I by
De Vooys (1979).

2 Accounting for their patchy distribution.

Estimates of the total area of the world ocean available to benthic algae, under the
various terms of "inshore waters", "coastal areas", and so on, differ widely among
authors; a range of 0.45 to 49.4 . 1oC> km2 was found in a set of six references (Ryther,
1969; Koblentz-Mishke et a/., 1970; Bunt, 1975; Platt and Subba Rao, 1975; Whittaker
and Likens, 1975; Smith. 1981). We prefer to consider that the 0-200 m range covers
27.123 . 106 km 2

, that is: 7.49lk of the world ocean (Menard and Smith, 1966) and that
a mean benthic photic zone of say 50 m represents one fourth of this area (6.8 . 106 km2

or 6.8 . 1012 m2 ).

Microphytobenthic production in the intertidal areas and shallow environments is
about 100 (20-300) g C 111- 2 y-I. depending on latitudes, seasons and substrate, as was
detailed above. A mean annual value of 50 g C 111- 2 is assumed for the entire 0-50 m
fringe. Admitting that microphytobenthos colonizes this entire zone, its world
production would be:

50,6.8 . 10 12 g = 0.34 . 109 t C y-I

As for the macrophytes, which produce annually 500-2,000 g in the intertidal and
subtidal areas, an average of 750 g may be suggested for the 0-50 m zone. The
geographical coverage of this zone by macrophytes is obviously uneven, however, and
the above range is biased by the high values originating from "macrophyte-dominated
ecosystems" (Mann, 1982; Field, 1983). Applying a correction factor of 50% the world
production of macrophyte algae wouId be:

750 . 0.5 . 6.8 . IOn g = 2.55 . 109 t C y-I

The highly productive coral-reef waters, the area of which represents up to one tenth
of the benthic photic zone (e.g.: 617' 103 km2 , ln Smith, 1978), may pose a problem:
their macrophytic and microphytobenthic contributions are included in the above
estimates. bUI the role of symbiotic zooxanthellae is nol (the net production of the
coral/algae association is low or nil, however, in spite of a high gross production).
Although seagrasses have been omitted here, let us mention Ihal "production values of
500-\.000 g C m-2 y-I are "typical for the seagrasses" (Zieman and Welzel, 1980),
and that De Vooys (1979) ascribes a \Vorld production of 0.49 . 109 t C y-I to the
category "angiosperms".

...
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..... '

ln comparison with the (presumably underestimated) 30 ' 109 t C produced annually
by phytoplankton (Table 3). two conclusions arise:

(1) Production of benthic 'lIgue amount to about one tenth of the world's marine
primury production. and this is about twice the recent estimates by Whittle (1977), De
Vooys (1979), or Smith (1981). Although we tend to think that such a percentage is
worth consideration by itself. the issue may depend on the use which is ultimately made
of the global estimates (for inst,mce, the long-term predictions about geochemical
budgets usuully imply errors higher than 1OCk).

(2) Considering the continentul shelf only, one fourth of which is assumed here to
have a signitïcant phytobenthic production, this production nearly equals that of
phytoplunkton of the whole continental shelf. say 4 . 10') t C y-I (see Ryther, 1969:
"coustal zone" = 3.6 . 10'); Plutt and Subba Rao, 1975: "shelf' = 4.057' 10'). same
units). Compurative meusurements in various localities confirm the global estimates on
this respect. This had been suggested on an hypotheticul basis by Ryther (1963) but has
been generally overlooked since. As '1 consequence, benthic and planktonic productions
should deserve equal attention in coastal and shelf studies.

References

Admiraal W., 1984. The ecology of estuarine sedimenl·inhabiling diatoms, 269-322. III : F. E. Round
and D.J. Chapman (eds.), Progress ill pllycologÎcal researcl" vol. 3. London, Biopress.

Admiraal W., Bowman L.A .. Hoekstra L. and Romeyn K., 1983. Qualitative and quantitative
interactions between microphytobenthos and herbivorous meiofauna on a brackish intertidal mudflat.
111I. Rel'. Gemmtell Hydrobiol., 68 (2), 175-191.

Amspoker M.C. and t-Iclntire CV.D., 1978. Distribution of intertidal diatoms associated with
sediments in Yaquina estuary, Oregon. Phycologia, 14 (4), 387-395.

Asmus R.I., 1982. Field measurements of seasonal variation of the activity of primary producers on a
sandy tidal fiat in the northern Wadden Sea. Netll. J. Sea Res., 16, 389-402.

Atkinson M.J. and Smith S.V., 1983. C:N:P ratios of benthic marine plants. Limnol. Oceallogr., 28
(3), 568-574.

Atkinson M.J .. Berman T., Allanson B.R. and Imberge J., 1987. Finescale ox.ygen variability in a
stratified estuary: patchiness in aquatic environments. Mar. Ecol. Prog. Ser., 36 (l), 1-10.

Bellamy J.O., John D.M. and Wiuick A., 1968. The "Kelp forest ecosystem" as a "phytometer" in the
study of pollution in the inshore environment. Vllderll'ater Assoc. Rep., 79-82.

Bellamy D.J., Wiuick A., John D.M. and Jones D.J., 1973. A method for the determination of
seaweed production based on piomass estimatcs, 27-33. III : A guide to the measuremelll of marine
productioll ullder .l'Oille special conditiolls. Vllesco, MOllogr. oceallogr. Met/lOdol .. 3. Paris, Unesco.

Bender M., Grande K., Johnson K.• Marra J .• Williams P.J. LeB., Sieburth J. McN., Pilson M.,
Langdon c., Hitchcock G .. Orchardo J., Hunt C. and Donahay P.. 1987. A comparison of four
methods for detcrmining planktonic community production. Limnol. Oce'lIlogr., 32 (5), 1085-1098.

Blinks L.A.. 1955. Photosynthesis and productivity of liuoral marine algae. J. Mar. Res .. 14 (4),
363-373.

Bodoy A. and Plante-Cuny t-I.R., 1984. Relations entre l'évolution saisonnière des populations de
palourdes (Ruditapes deCIIH{/IIl'\) el celle des microphytes benthiques et planctoniques (golfe de Fos,
France). HaliOlis, 14, 71-78.



Phytop/ullklOIl (ll/d phytobcllI/wS prOdlicliol/ 49

Bower P.M., Kelly C.A .. Fee E.J., She<lrer J.A., DeClercq D.R. and Schindler D.W., 1987.
Simultaneous measurements of primary production by whole-Iake and bOltle radiocarbon additions.
Lillllloi. Oceallogr.. 32 (2), 299-312.

Boynton W.R., Kemp W.M .. Osborne C.G., Kaumeyer K.R. and Jenkins M.C., 1981. Influence of
water circulation rate on ill Silll measurements of benthic community respiration. Mar. Biol.. 65 (2),
185-190.

BrelOn-Provencher M., Gagné J.A. and Cardinal A., 1979. Estimation de la production des algues
benthiques médiolillorales dans l'estuaire maritime du Saint·Laurent. Na!. Cali .. 106 (1), 199-209.

Brinkhuis B.H., 1985. Growth pattern and rates, 461-477. III: M.M. and D.S. Lillier (eds.),
Hamlbook of phycologiml lIIe/hods: Ecological field lIIelhods: macroalgae. Cambridge, Cambridge
Univ. Press

Broenkow W. W., 1965. The distribution of nutrients in the Costa Rica dome in the eastern tropical
Pacific Ocean. Lillllloi. OccclI/ogr.. 10 (II), 40-52.

Bryan J.R., Riley J.P. and Williams P.J. LeB., 1976. A Winkler procedure for making precision
measurements of oxygen concentration for productivity and related studies. J. E.tp. Mar. Biol. Ecol..
21 (3). 191-197.

Buesa R.G.J., 1977. Photosynthesis and respiration of sorne tropical marine plants. Aqllal. BOl., 3 (3),
203-216.

Bunt J.S .. 1975. Primary productivity of marine ecosystems, 169-183. Ill: H. Lieth and R.H.
Wittacker (eds.), Prillla,-y prodllclil'ity of thc biOJphac. Berlin, Springer Verlag.

Cadée G.C., 1980. Reappraisal of the production and input of organic carbon in the western Wadden
Sea. Neth. J. Sea Res.. 14 (4), 305-322.

Cadée G.C. and Hegeman J., 1974. Primary production of the benthic microflora living on tidal flats in
the Dutch Wadden Sea. Neth. J. Sea Res .• 8 (2-3), 260-291.

Cadée G.c. and Hegeman 1., 1977. Distribution of primaI)' production of the benthic microflora and
accumulation of organic matter on a tidal flat area, Balgzand, Dutch Wadden Sea. Netll. J. Sea Res ..
11 (1), 24-41.

Capone D.. Penhale P.A .. Oremland R.S. and Taylor B.F., 1979. Relationship between productivity
and N1 (C~H1) fixation in a Thalassia testudilllllll community. LiJllllol. Oceallogr.. 24 (1), 117-125.

Carpenter E.J. and Lively J.S., 1980. Review of estimates of algal growth using I~C tracer techniques,
161-178. Ill: P.G. Falkowski (ed.), Primar)' prodllctil'Ïty ill the sea. Brookhaven, Plenum Press.

Cattaneo A. and Kalff J., 1980. The relative contribution of aquatic macrophytes and their epiphytes to
the production of macrophyte beds. Limllol. Oceallogr .. 25 (2), 280-289.

Charpy-Roubaud c.l., 1987. Comparaison et représentativité des méthodes d'étude de la production
primaire benthique. Notes DOC/lll/. Océallogr .. Cel/tre OR5TOM Tahiti. 35, \-52.

Charpy-Roubaud c.J., 1988. Production primaire des fonds meubles du lagon de Tikehau (atoll des
Tualnotu. Polynésie Française). Oceal/ol. Ac((/, 11 (3). 241 -248.

Colijn F.. 1982. Light absorption in the waters of the Ems-Dollard estuary and its consequences for the
growth of phytoplankton and microphytobenthos. Netll. J. Sea Res.. 15 (2), 196-2 J6.

Colijn F. and Van Buun G., 1975. Influence of light and temperature on the photosynthetic rate of
marine benthic diatoms. Mar. Biol.. 31 (3), 209-214.

Colijn F.. Gieskes W.W.C. and Zevenboom W.. 1983. The measurement of primary production:
conclusions and perspectives, problel11s and recommendations. Hydrobiol. BIII/ .. 17 (1), 29-51.

Copin-Montégut c., 1985. A method for the continuous detcrmination of the panial pressurc of carbon
dioxidc in the upper oce.m. Mar. Chelll., 17 (3). 13-21.

Cushing D.H. and Nicholson H.F.. 1966. Method for estimating algal production rates at sea. Natllre,
212 (5059). 310-311.

Darley \\'.11.1 .. Dunn E.L., Holmcs K.S. and Larc\\' H.G.IIl .. 1976. A HC method for measuring
epibcnthic microalgal productivity in air. J. E.tp. Mar. Biol. Ecol .. 25 (3), 207-217.



50 C. Charpy-Roubaud al/d A. Sournia

Davis M.W. and Mclntire C.D., 1983. Effects of physical gradients on the production dynamics of
sediments-associated algae. Mar. Ecol. Prog. Sa.. 13 (2), 103·114.

De Vooys C.G.N., 1979. Primary production in aquatie environments. 259-292. /11 : B. Bolin et al.•
(eds.), Tire global carbon cycle. New York, Wiley.

De Wreede R.E., 1985. Destructive (harvest) sampling, 147-160.. /11 : M.M. and O.S. Liltler (eds.),
Halldbook alld phycological methods. Ecological field /IIethods: /IIacroalgae. Cambridge, Cambridge
Univ. Press.

Drew E.A., Ireland J.F., Muir c., Robertson W.A.A. and Robinson J.O., 1982. Photosynthesis,
respiration and other factors innuencing the growth of Lamillaria oclrroleuca Pyl. below 50 meters in
the Straits of Messina. Mar. Ecol., 3, 335-355.

Dupouy C. and Demarcq H., 1987. CZCS as an aid for understanding modalities of the phytoplankton
productivity during upwelling off Senegal. Ad~·. Space Res.. 7 (2-2), 63-71.

EI-Sayed S.Z., 1984. Productivity of Antarctic waters - a reappraisal, 129-134. /n : O. Holm-Hansen
(ed.), Maril/e plry/oplallktoll alld prodllctivity. Berlin, Springer.

Eppley R.W., 1980. Estimating phytoplankton growth rates in the central oligotrophic oceans,
231-242./11 : P.G. Falkowski (ed.). Pri/llary producti~'ity ill tlze ocealls. Brookhaven. Plenum Press.

Es E.S. van, 1982. Community metabolism of intertidal nats in the Ems-Dollard estuary. Mar. Biol .•
66 (1), 95-108.

Fenchel T. and Staarup B.J., 1971. Vertical distribution of photosynthetic pigments and the penetration
of light in marine sediments. Oikos, 22 (2), 172-182.

Field J.G., 1983. Flow palterns of energy and malter., 758-794. III : O. Kinne (ed.), Marilll! Ecology.
vol. 5 (2). Chichester, John Wiley.

Field J.G., Jarman N.G., Dieckman G.S., Griffiths c.L., Velimirov B. and Zoutendyk P., 1977. Sun,
waves, seaweed and lobsters: the dynamics of a west coast kelp-bed. South Africall J. Sei.. 73 (1),

7-10.
Fitzwater S.E.. Knauer G.A. and Martin J.H .. 1982. Metal contamination and its effect on primary

production measuremenl. Li/lll/oi. Oceallogr.. 27 (3), 544-551.
Fogg G.E., 1977. Aquatic primary production in the Antarctic. Phil. Tralls. R. Soc. LOl/d.. B, 279

(963), 27-38.
Fryxell G.A. (ed.), 1983. Survival strategies of the algae. Cambridge, Cambridge Univ. Press,

x-l44 p.
Fuhrmann R. and Zirino A., 1988. High-resolution determination of the pH of seawaler with a

now-through system. Deep-Sea Res.. A, 35 (2), 197-208.
Gargas E., 1970. Measurements of primary production, dark fixation and vertical distribution of the

microbenthic algae in the 0resund. Ophelia. 8, 231·253.
Gargas E., 1972. Measurements of microalgal primary production (phytoplankton and microbenthos) in

the Smalandshavet (Denmark). Ophelia. 10, 75·89.
Gargas E.; 1980. Production and photosynthetic efficiency of microalgae (phytoplankton and

microbenthos) in a shallow Danish fjord. Vallell, 36 (2), 125-138.
Garside C .. 1982. A chemiluminescent technique for the determination of nanomolar concentrations of

nitrate, nitmte and nitrite. or nitrite aJone in seawater. Mar. CIze/ll., 11 (2), 159-167.
Gieskes W.W. and Kraay G.W., 1984. State·of-the art in the measurement of primary production.

171-190./1/ : M.J.R. Fasham (ed.). FIOlI'S ofel/ergy al/d /lia/l'riais il/I/ll/rine ecosys/('/IIs: /heory alld
l'mc/ice. New York, Plenum Press.

Gieskes W.W.C., Kraay G.W. and Baars M.A., 1979. CUITent I"C mcthods for measuring primary
production: gross underestimates in oceanic waters. Ne/h. J. Sea Res., 13 (1), 58-78.

Green R.H .. 1979. Sampling design and statistical mcthods for environmenta! biologists. New York.

Wiley. 257 p.
Gnmtved J., 1960. On the productivity of microphytobenthos and phytoplankton in sOllle danish fjords.

Mc'dd. DClI/II. Fisk. Hal'/aulas, N.S .. 3 (3), 55-92, pl. 1-3.



PlIytoplllllktol1 lIlld pllyto!Jl'llthos productioll 51

Grpntved J., 1962. Prcliminary report on the produclivity of microbenthos and phytoplankton on the
Danish Wadden Sea. Medd. Dalln. Fisk. Havl/llds .. N.S., 3 (12), 347-378, pl. 9-10.

Grossi S.McG .• Kottmeier S.T" Moe R,L.. Taylor G.T, and Sullivan C.W.• 1987. Sea ice microbial
communities. VI. Growth and primary production in bottom ice under graded snow cover. Mar,
Ecol. Prog. Ser.. 35, 153-154.

Hall C.A.S. and Moll R .• 1975. Methbds of assessing aquatic primary productivity, 19-53. /11 ; H.
Lieth and R.H. Whittaker (eds.), Prilllary prodl/clil'ily of Ihe biosphere. Berlin. Springer verlag.

Hargrave B.T.. Prouse N.J., Philipps G.A. and Neame P.A.A .. 1983. Primary production and
r.:spiration in pelagic and benthic communities at two intertidal sites in the upper Bay of Fundy. Cali.
J. Fish. Aqllat. Sei .. 40 (Suppl. 1), 229-243.

Harper M.A .. 1977. Movements. 224-249. /11 ; D. Werner (ed.), The biology of dimoms. (Bot.
Monogr. 13). Oxford. Blackwell.

Hatchcr B.G .. 1977. An apparatus for measuring photosynrhesis and respiration of intact marine algae
and comparison of results with those l'rom experiments with tissue segments. Mar, Biol .. 43 (4),

381-385.

Hawkins C.M. and Lewis J.B .. 1982. Benthic primary production on a fringing coral reef in Barbados.
West [ndies. Aqllal. BOl .. 12 (4), 355-363.

I-lillis-Colinvaux L.. 1974. Productivity of the coral reef alga Halimeda (order Siphonales), 35-42. /11 ;
A.M. Cameron (cd.). Proceedillgs of llie secolld illlernllliollal coral reef symposill/ll. Brisbane, Great
Barrier Reel' Commillee.

Holmes R.W. and Mahall B.E .. 1982. Preliminary observations on the effects of tlooding and
dessication upon the net photosynthetic rates of high intertidal estuarine sediments. Limllol.
O('('allogr., 27 (5). 954-958.

Horner R.A., 1976. Sca ice organisms. Oceallogr. Mar. Biol. AIIII. Rel'.. 14. 167-182.
Horner R.A. and Schradcr G.C .. 1982. Relative contributions of ice algae. phYlOplankton and benthic

microalg'le to primary production in nearshore regions of the Beaufort Sea. Arc/ic, 35, 485-503.
Hsiao S.I.C .. 1980. Quantitative composition. distribution. community structure and standing stock of

sea ice microalgae in the Canadian Arctic. Arclic, 33 (4). 768-793.
Huang R. and Boney A.D.. 198-1-. Growth interactions between lilloral diatoms and juvenile marine

algae. J. Exp. Mar. Biol. Ecol.. 81 (1). 21-45.
Hunding C. and Hargrave B.T.. 1973. A comparison of benthic microalgal production measured by I·C

and oxygen mcthods. J. Fish. Res. Bd Cali .. 30 (2). 309-312.
Jacques G. and Minas M .. 1981. Production primaire dans le secteur Indien de l'océan Antarctique en

lin d'été. Oceallol. Acla. 4 (1). 33-41.
Jenkins W.J .. 1982. Oxygen utilization rates in the North Atlantic suptropical gyre and primary

production in oligotrophic systems. Natllre, 300 (5889). 246-248.
Johnson \V.S .• Gigon A.. Gulmon S.L. and Mooney H.A .. 1974. Comparative photosynthetic

capacities of intertidal algae under exposed and submerged conditions. Ecology. 55 (2), 450-453.
Johnston C.S .. Joncs R.G. and Hunt R.D., [977. A seasonal carbon budget for a laminarian population

in a Scottish sea-Ioch. Helgoliillder ll'iss. Meeresulllers .. 30 (1-4). 527-547.
Joint I.R .. 1978. Microbial production of an estuarine mud fiat. ESluarille Coos({/I Shelf Sei .. 7 (2),

185-195.

Kanwisher J. W.. 1966. Photosynrhesis in sorne seawceds, 407-420. III; A. Barnes (cd. L SOIlIe
cOlrtellll'0rary SIl/dies ill Morille sciellce. London. Allen and Unwin.

Kinsey D.W.. 1985. Open-flow systems. 427-460. III ; M.M. Linier and O.S. linier (eds.), Hamlbook
of phycologiwl 1II('111Od.~ Ecological.field //IelllOds; //I/lcroalgae. Cambridge. Cambridge Univ.
Press.

Koblentl-~lishkeO.J .. Volkovinsky V. V. and Kabanova J.G .. 1970. Plankton primary production of
the worlJ ocean. 183-193. /11 : \V.S. Wooster (ed.), Scielllific Exploralioll of Ihe Solllh Pacific.
Washington, Nat. Acad. Sci.



52 C. C//(/l"py-RolI!Jw/(/ (11/(/ A. SOllmia

KOllmeier S.T. and Sullivan C.W.. 1987. Late winter prilllary production and baeterial production in
sea ice and seawater west of the Antarctic peninsula. Mar. Ecol. Prog. Ser .. 36 (3). 287-298.

Krelller B.P. and Markham LW.• 1979. Carbon assimilation hy different developlllentai stages of
Lamillaria sacc!Ulrilla. Piailla. ]44 (5), 497-501.

Langdon c.. 1984. Dissolved o)(ygen monitoring system using a pulsed electrode: design. performance,
and evaluation. Deep-Sea Res., A, 31 (II), 1357-1367.

Laws E.A., DiTullio G.R. and Redalje D.G., 1987. High phytoplankton growth and production rates in
the North Pacific subtropical gyre. Limllol. Oceallogr.. 32 (4), 905-918.

Laws E.A., Redalje D.G.. Haas L.W.. Bienfang P.K., Eppley R.W., Harrison W.G .. Karl D.M. and
M..rr.. L, 1984. High phytoplankton growth and production rates in oligotrophic hawaiian coastal
waters. Limllol. Oceallogr., 29 (6), 1161-1169.

Leftley LW .. Bonin D.J. and Macstrini S. Y.. 1983. Problems in estimating marine phytoplankton
growth. productivity and mctabolic activity in nature: an overview of methodology. OceclIlogr. Mar.
Biol. AIIII. Rel' .. 21, 23-66.

Lewis J.B .. 1977. Processes of organic production on coral recfs. Biol. Rel' .. 52 (3), 305-347.
Libes M., 1986. Productivity-irradiance rela(ionship of Posiclollia oceallica and its epiphytes. Aqual.

BOl.. 26 (3-4). 285-306.
Libes M. and Boudouresque C.F., 1987. Uptake and long distance transport of carbon in the marine

phanerogam Posidollia oceallfca. Mar. Ecol. Prog. Ser.. 38 (2), 177-186.
Libes M., Boudouresque C.F. and Plante-Cuny M.R., 1983. Preliminary data on the productivity of

Posiclollia oceanica and of its epiphytes in the Bay of Port-Cros (Var. France). Rapp. P.-V. RéulI.
COliS. /111. Explor. Mer. 28 (23), 133-134.

Lindeboom H.J .. 1983. Eelgrass (Zoslel"a II/arilla) and microphytobenthos production. 32-33. /n: F.
Colijn. W. W.C. Gieskes and W. Zevenboom (cds.), The meC/SIcremelll of primary produclioll:
problems alld recommellC/aliolls. Hydrobiol. Bu/I .. 17 (1), 29-51.

Lindeboom H.J. and De Brée B.H.H., 1982. Daily production and consumption in an eelgrass (Zostera
marina) community in saline lake Grevelingen: discrepancies between the O2 and the I·C methods.
Nel/,. J. Sea Res., ]6, 362-379.

Lipkin Y.. Beer S., Best E.P.H., Kairesalo T. and Salonen K., 1986. Primary production of
macrophytes: terminology. approaehes and a comparison of mcthods. Aqual. BOl., 26 (1-2),
129-142.

linIer M.M., 1973. The population and community structure of Hawaiian fringing-reef crustose
Corallinaceae (Rhodophyta, 6 yptonemiales). J. Exp. Mar. Biol. Ecol .. 11 (2), 103-120.

linier M.M., 1974. The productivity of Hawaiian fringing-reef crustose Corallinaceae and an
e)(perimental evaluation of production methodology. Limllol. Oceallogr.• 18 "1973" (6), 946-952.

Liuler M.M., 1979. The effects of boule volume, thallus weight, o)(ygen saturation levels. and water

movement on apparent photosynthetic rates in marine algae. Aqual. BOl., 7 (1), 21-34.
LinIer M.M., 1980 a. Morphological form and photosynthetic performances of marinc microalgae :

tests of a functional/form hypothesis. BOl. Mar .. 23 (3), 161-165.
Liuler M.M, 1980 b. Southem Califomia rocky intertidal ecosystems : methods, community structure

and variability, 565-580. /11 : W.F. Fasham (ed.). The shore enviromnenl. (Systematics Assoc.

Spcc. Pub!. 17b). London, Academic Press.
LinIer M.M., 1980 c. Overview of the rocky intertidal systcms of Southem Califomia, 265-301. /n :

D.M. Power (ed.), Proceeciillgs of a IIlUllidisciplillary ~:\'mposium. Museum Na!. His!. Santa

Barbara.
Liulcr M.M. and Arnold K.E., 1980. Sources of variability in macroalgal primary productivity:

sampling and interpretation problems. Aqual. BOl .. 8 (2). 141-156.
linier M.M. and Arnold K.E., 1982. Primary productivity of marine macroalgal functional-form

groups l'rom south western North America. J. Phycol .. ]8 (3). 307-311.



PhY/OIJ/{llIk/oll {Ille/ phy/o/JC'II/ho,l" Iime/lic/ioll 53

;0:

Littler M.M. and Arnold K.E., 1985. Elcctrodes and chcmicals, 349-375. /11 : M.M. and O.S. Littler
(eds.), Hallilbook of phycological lIle/hods. Ecologiclll field lIle/hods : maeroalgae. Cambridge,
Cambridge Univ. Press.

Littlcr M.M. and Littler O.S .• 1985 a. Handbook of phycological methods. Ecological field methods :
macroalgac. Cambridge. Cambridge Univ. Press, xiii-617 p.

Littlcr M.M. and Littler O.S .• 1985 b. Non-dcstructiw methods, 161-176. /11 : M.M. and O.S. Littler
(eds.), Halldbook of phycologiclll lIIe//lOds. EcologiCClI field me/hods: maeroalgea. Cambridge,
Cambridge Univ. Press.

Littler M.M. and Murray S.H .• 1974. The primary productivity of marine macrophytes from a rocky
intertidal community. Mar. Biol., 27 (2), 131-135.

r.,·1ann K. H., 1972. Ecological energetics of the sea-weed zone in a marine bay on the Atlantic coast of
Canada. Il. Productivity of thc seaweeds. Mar. Biol., 14 (3). 199-209.

Mann K.H., 1973. Seaweeds: thcir productivity and strategy for growth. Sciellce, 182 (4116),
975-981.

Mann K.H., 1976. Production on the bottom of the sca. 225-250. /11 : D.H. Cushing and J.J. Walsh
(eds.), The ecology of /he seas. Oxford. Blackwell.

Mann K.H., 1982. The ecology of coastal waters. A systems approach. Oxford, Blackwell, x-322 p.
Mann K.H. and Chapman A.R.O.. 1975. Primary production of marine macrophytes, 207-223. /11 :

J.P. Cooper (cd.), Pho/OsYlI/hesis alld prodllc/il'ily ill dijferell/ elll'Ïrollmell/S. Cambridge. Cambridge
Univ. Press.

Mann K.H., Chapman A.R.O. and Gagné J.A .• 1980. Productivity of seaweeds: the potential and
rcality, 363-380. /11 : P.G. Falkowski (ed.), Prilllary prodllc/il'ity of the sea. Brookhaven, Plenum
Press.

Marsh J .A., 1970. Primary productivity of recf-building calcareous red algae. Ecology, 51 (2).
255-263.

Marshall N., Oviatt C.A. and Skauen D.M., 1971. Productivity of the benthic micronora of shoals
estuarine environments in northem New England. /11/. Rel'. Gesallltem Hydrobiol., 56 (3),947-955.

Marshall N.. Skauen D.M., Lampe H.C. and Oviatt C.A., 1973. Primary production of benthic
microtlora. MOllogr. Oceanogr. Met/wdoi. Unesco, 3, 37-44.

Matheke G.E.M. and Homer R., 1974. Primary productivity of the benthic miroalgae in the Chukchi
Sea near Barrow, Alaska. J. Fish. Res. Bd Cali .. 31 (Il). 1779-1786.

McCarthy J.J., 1984. Measuring oceanic primary production. 151-165. /n : Global oceanj7tn swdy.
Washington. Nat. Acad. Press.

McRoy C.P. and McMillan C., 1977. Production ecology and physiology of seagrasses, 53-87. /11 :
C.P. McRoy and C. Helfferich (eds.), Seagrass ecoS)'stellls : a seïell/ific perspective. New York,
Marcel Dekker.

Menard H.W. and Smith S.M., 1966. Hypsometry of ocean basin provinces. J. Geophys. Res.. 71'
(18), 4305-4325.

Minas H.J .. Minas M. and Packard T.T., 1986. Productivity in upwelling areas deduced from
hydrographic and chemical fields. Limnol. Oceallogr.. 31 (6). 1182-1206.

Morrissey J .. 1985. Primary productivity of coral reef benthic macroalgae, 7-82. /11: B. Sai vat et al.
(eds.), Proceedillgs of the 5/h ill/erl/atiollal coral reef cOlIgress, Tahiti. vol. 5, 77-82.

Newell R.C., Field J.G. and Griftiths c.L., 1982. Energy balance and the signitïcance of
micro-organisms in a kelp-bed community. Mar. Ecol. Prog. Ser.. 8 (1). 103-113.

Olivieri E.T. and Hutchings L., 1987. Volumetric estimates of phytoplankton production in newly
upwellcd waters of thc southem Benguela current. LimllOl. Oce{lllogr.. 32 (5), 1099-1111.

Palmisano A.C. and Sullivan C.W., 1983. Sea ice microbial communities (SIMCO). 1. Distribution,
abundance and primary production of ice microalgae in McMurdo Sound, Antarctica, in 1986. Polar
Biol .. 2 (3), 171-177.



54 C. C/wrpy-Rou!Jauc! al/c! A. Soum;a

Pilmatmat M.M., 1968. Ecology met<lbolism of a benlhic community on an inlertidal mudflal. 11lI. Rel'.
Gesam/('111 Hyc/rohiol .. 53 (3), 211-298.

Panayotidis P. and Gimud G., 1981. Sur un cycle de renouvellement des feuilles de Posic/ollia oceanica
(Linnaeus) Delile dans le golfe de Marseille. Vie Milieu. 31 (2). 29-137.

Penhale P.A., 1977. Macrophyte-epiphyte biomass and productivily in an eelgrass (ZOSleret marilla L.)

community. J. Exp. Mar. Biol. Ecol., 26 (2). 211-224.
Peterson B.1., 1980. Aquatic primary productivity and the 14C-COl method: a history of the

productivity problem. AIIIIlI. Rel'. Ecol. Sysl .. II, 359-385.
Plante R., Plante-Cuny M.R. and Reys J.P., 1986. Photosynthetic pigments of sandy sediments on the

North Medilerranean coast: their spatial distribution and ilS effecl on sampling techniques. Mar.
Ecol. Prog. Ser .. 34 (1·2). 133-141.

Plante-Cuny M.R .. 1974. Recherches sur la production primaire benthique en milieu tropical. 1.
Variations de la production primaire et des teneurs en pigments photosynthétiques sur quelques fonds
sableux. Valeur des résultats obtenus par la méthode du 14c. Cal/, ORSrOM. Sér. Océanogr.• Il (3)
'"1973", 317-348.

Plante·Cuny M.R., 1977. Pigments photosynthétiques ct production primaire du mierophytobenthos
d'une lagune tropicale, la lagune Ebrié (Abidjan. Côte d'Ivoire). Cah. ORSrOM. Sér Océanogr., 15
(1). 3-25.

Plante-Cuny M.R .. 1978. Pigments photosynthétiques et production primaire des fonds meubles
néritiques d'une région tropicale (Nosy-Bé. Madagascar). Tr{/\'. Docllm. ORSrOM. 96, 359 p.

Plante-Cuny M.R.. 1984. Le microphytobenthos et son rôle à l'échelon primaire dans le milieu marin.
OcéallÎs. 10 (4). 417-427.

Plante-Cuny M.R. and Bodoy A., 1987. Biomasse et production primaire du phytoplancton et du
microphytobenthos de deux biotopes sableux (golfe de Fos, France). Oceallol. Acta. 10(2),
223-237.

Plante.Cuny M.R. and Libes 1\1.. 1984. Revue critique des différentes approches méthodologiques de
l'estimation de la production primaire des herbiers à Posidollia oceanica. 235-243. III: C.F.
Boudouresque et al. (eds.). IlIlemaliollal 1I'0rkshop ail Posidonia oceanica bec/s. Marseille,
Gis·Posidonie.

Plal! T., 1984. Primary productivity in the central North Paeific : comparison of oxygen and carbon
fluxes. Deep-Sea Res., A, 31 (11), 1311-1319.

PIal! T.. 1986. Primary production of the ocean water column as a function of surface Iight intensity :
algorithms for remote sensing. Deep-Sea Res.. A. 33 (2), 149·163.

Platt T. and Harrison W.G., 1985..Biogenic fluxes of carbon and nitrogen in the ocean. Namre, 318
(6041), 55-68.

Plal! T. and Subba Rao D.V., 1975. Primary production of marine mierophytes, 249·280. fn : J.P.
Cooper (ed.), PhotoSYll/hesis alld prmluclivity in different environmen/s. Cambridge, Cambridge
Univ. Press.

Pomeroy L.R., 1959. Algal productivity in salt marshes of Georgia. Limnol. Oceallogr.. 4 (4),
386-397.

Pomeroy L.R.. 1960. Primary productivity of Boca Ciega Bay, Florida. BIIII. Mar. Sei., 10 (1), 1-10.
Redalje D.G. and Laws E.A., 1981. A new method for estimating phytoplankton growth rates and

carbon biomass. Mar. Biol., 62 (1), 73·79.
Redalje D.G. and Laws E.A., 1983. The effects of environmental factors on growth and the chemical

and biochemical composition of marine diatoms. 1. Light and temperature effeets. J. E.\p. Mur. Biol.
Ecol .. 68 (1), 59-79.

Revsbech N.P. and J0rgensen B.B., 1983. Photosynthcsis of benthic microflora measured with high
spatial resolution by the oxygen microprofile method : capabilities and limitations of the method.
Lili/liai. Oceallogr., 28 (4). 749-756.



Phytop/{lllkto/l (I/ld p/zytobclllhos production 55

Revsbcch N.P., Jl1rgensen B.B. and Brix O., 1981. Primary production of microalgae in sediments
measured by oxygen microprofiles, H14C03- fixation, and oxygen exchange methods. Lillllloi.
Oceallogr.. 26 (4), 717-730.

Riaux c.. 1982. La chlorophylle a dans un sédiment estuarien de Bretagne-Nord. Atlll. /11,1'/.

Océallogr.. n. Sér., 58 (2), 185-203.
Riaux c., 1983. Structure d'un peuplement estuarien de diatomées épipéliques du Nord-Finistère.

Oceallol. Ac/a. 6 (2), 173-183.
Riaux-Gobin c.. L1ewellyn C.A. and Klein B., 1987. Microphytobenthos from two subtidal sediments

from North Brillany. II. Variations of pigment compositions and concentrations determined by
HPLC and conventional tcchniques. Mar. Ecol. Prog. Set'.. 40 (3). 275-283.

Riley G.A., 1952. Phytoplankton of Bloek Island Sound, 1949. BIIII. BillglwlIl OCl!allogr. Coll .. 13
(3). 40-64.

Rivkin R.B. and Pull M.• 1987. Photosynthesis and ccII division by antarctic microalgae: eomparison
of benthic, planktonic and ice algae. J. Phycol .. 23 (2), 222-229.

Riznyk R.Z., Edens J.1. and Libby R.C.. 1978. Production of epibenthic diatoms in a Southern
California impounded estuary. J. Phycol .. 14 (3), 273-279.

Rizzo W.H. and Wetzel R.M., 1985. Intertidal and shoal benthic community metabolism in a temperate
estuary : studies of spatial and temporal seales of variability. ES/llaries. 8 (4), 342-351.

Rodgers J.H. Jr. and Harvey R.S., 1976. The effect of current on periphytic productivity as determined
using carbon-14. Wa/er Re.wllr. BIIlI., 12 (6), 1109-1118.

Ryther J.H .• 1963. Geographic variations in productivity. 347-380. /11 : M.N. Hill (cd.), The ,l'ca,
vol. 2. New York, Imerseience.

Ryther J.H., 1969. Photosynthesis and fish production in the sea. Science, 166 (3901). 72-76.
Saijo Y.• lizuka S. and Asaoka O., 1969. Chlorophyll maxima in Kuroshio and adjacent area. Mar.

Biol .. 4 (3). 190-196.
Sakshaug E., 1980. Problems in the methodology of studying phytoplankton, 57-91. /11 : 1. Morris

(cd.), The phY,l'iological ecology of phy/oplallk/oll. Oxford, Blackwell.
Shaffer G.P. and Onuf c.P., 1983. An analysis of factors intluencing the primary production of the

benthic microflora in a Southern California Lagoon. Ne/h. J. Sm. Res .. 17 (1), 126-144.
Shaffer G.P. and Onuf c., 1985. Reducing the error in estimating annual production of benthic

microfiora : hourly to monthly rates, patchiness in space and time. Mar. Ecol. Prog. Sa.. 26 (3),
221-231.

Shcldon R. W. and Rassoulzadegan F., 1987. A method for measuring plankton production by particle
counting. Mar. Microb. Food Webs. 2 (1). 29-44.

Shcldon R.W. and Sutcliff W.H. Jr.. 1978. Generation times of 3hr for Sargasso Sea microplankton
determined by ATP analysis. Lillllloi. Oceallogr.. 23 (3), 1051-1055.

Shulenberger E. and Reid J.L.. 1981. The Pacilie shallow oxygen maximum, decp chlorophyll
maximum, and primary productivity, reconsidered. Deel'-Sea Res.. A, 28 (9), 901-919.

Sieburth J. McN., 1975. Mierobial seascapes. A pictorial essay on marine microorganisms and their
environments. Baltimore. Univ. Park Press. 216 p.

Smith R.C., Eppley R. W. and Baker K.S.. 1982. Correlation of primary production as measured
aboard ship in Southern California coastal waters and as estimated l'rom satellite chlorophyll images.
Mar. Biol., 66 (3), 281-288.

Smith S. V., 1978. Coral-recf area and the contributions of reefs to processes and resourccs of the world
ocean. Natllre, 273 (5969), 225-226.

Smith S.V., 1981. Marine macrophytes as a global carbon sink. Sciellce. 211 (4484). 838-840.
Sorokin Y.1., 1973. "Production characteristics of microtlora. pcriphyton and phytoplankton of the

coral biomasses on Majuro atoll (Marshall Islands)." (In Russian.) Ok('af/ologija, 13 (3). 487-492.
Sournia A., 1968. Variations saisonnières et nycthémérales du phytoplancton marin ct de la production

. ".::
" .....



56 C. Clwrpy-RolI!J{llId (ll/d A. SOllrnia

primaire dans une baie tropicale, à Nosy-Bé (Madagascar). 1111. Rev. Gesamlel/ Hydrobiol .. 53 (12),
1-76.

Sournia A.• 1976 a. Primary production of sands in thc lagoon of an atol1 and the role of foruminiferan
symbionts. Mar. Biol .. 37 (1). 29-32.

Sournia A.. 1976 b. Ecologie et productivité d'une Cyanophycée en milicu coral1ien : Oscillaloria
limosa Agardh. Pllycologia, 15 (3-4). 363-366.

Sournia A.. 1976 c. Oxygcn rnetabolism of a fringing reef in French Polynesia. Helgoliil/der wiss.
MeUestllllers., 28 (3-4), 40/-410.

Sournia A., 1977. Analyse et bilan de la production primaire dans les milicux coralliens. AI/n. hw.
océal/ogr.. n. Sér.. 53 (4). 47-73.

~ Sournia A.. 1982. Calcification ct production organique des récifs coralliens. Océanis. 8 (4). 319-328.
Stccle J.H. and Baird I.E .• 1968. Production ecology of a sandy beach. Liml/ol. Oceal/ogr., 13 (1),

14-25.
Stoddard D.R. and Johannes R.E. (eds.), 1978. Coral reefs : research rnethods. MOl/ogr. Oceal/ogr.

Mel/wc/al.. 5, xv-581 p. Paris, Unesco.
Subba Rao D.V. and Platt T .• 1984. Primary production ofarctic waters. Polar Biol .. 3 (4), 191-201.
Taylor W.R. and Gebclein C.D .. 1966. Plant pigments and light penetration in intertidal sediments.

Helgoliil/der wi,u. Meere.Hll/lers., 13 (3). 229-237.
Tijssen S. B. and Eijgenraam A., 1982. Primary and community production in the Southern Bight of the

North Sea deduccd l'rom oxygcn concentration variations in the spring of 1980. NeIll. J. Sea Res.,
16, 247-259.

Topliss B.J. and Platt T., 1986. Passive tluoresccnce and photosynthesis in the ocean: implications for
remote sensing. Deep-Sea Res., A. 33 (7), 849·864.

Towlc D.W. and Pearse J.S .• 1973. Production of the giant kelp Macrocyslis, by il/ silll incorporation
of I~C in polyethylene bags. Lill/I/oi. OcellllOgr.. 18 (1). 155-159.

Varda M., 1982. El problema de la determinaci6n de c1orolila a en el fitomicrobentos : discusi6n sobre
la mctodologia. Oecologia aql/alica. 6, 7-19.

Vare\a M .. 1985. Medida de la producci6n primaria de la microflora bentonica. Revision metodologica.
BollI/ 11lS1. esp. O"eal/ogr .. 2 (2). 53-68.

Varela M. and Penas E.• 1985. Primary production of benthic microalgae in an intertidal sand flat of
the Ria de Arosa. NW Spain. Mar. Ecol. Prog. Su.. 25 (2).111-119.

Vol1enweidcr R.A. (cd.). 1969. A manu.11 on mcthods for measuring primary production in aquatic
environments, including a chapter on bacteria. (IBP Handbook 12). Oxford, Blackwel1, xvi-213 p.

Vooren C.H., 1981. Photosynthetic rates of benthic algae from the deep coral reef of Curaçao. Aql/al.
BOl., 10 (2). 143-154.

Wandcrs J.B.W.. 1976 a. The role of benthic algae in the shal10w reef of Curaçao (Ncther1ands
Antilles). l. Primary productivity in the coral reef. Aql/al. Bal., 2 (3). 235-270.

Wanders J.B.W.. 1976 b. The role of the benthic algae in the shallow reef of Curaçao (Netherlands
Antilles). II. Primary productivity of the Sargassl/lII beds on the northeast coast submarine plateau.
AqI/aI. BOl .. 2, 327-335.

W.lssman R. and Ramus J .• 1973. Seaweed invasion. Nal. Hisl .. New York. 82 (10). 24-36'.
Westlakc D.F .. 1963. Comparisons of plants productivity. Bio/. Rel'.. 38 (3). 385-429.
Wetzel R.G .. 1965. Techniques and problcms of primary productivity measurcrnents in higher aquatic

plants and pcriphyton. III : C.R. Goldman (ed.). Prilllary prodtlclÏl'ily ill aqtltl1il' el/l·;r(ll/lIIellls.

"'11'111. 1.1'/. ital. Idrobiol .. 18 (SUppl.). 249-267.
Whitakcr T.M .. 1982. Primary production of phytopankton off Signy Bay. South Orkneys, the

Antarctic. Pme. R. Soc. LOlld.. B, 214 (195). 169-189.
Whitncy D.E. :md Darlcy W.M .. 1983. Effect of light intensity upon salt marsh bcnthic microalgat

photosynthcsis. Mar. Biol.. 75 (2-3). 249-252.



Pllytopl(//lklO/l Clnd pllyiobe/lillas produclio/l 57

Whittaker R.H. and Likens G.E., 1975. The biosphere and man. 305-328. ln: H. Lieth and R.H.
Whittaker (eds.), Prilllary produclil'ity of the biospherl'. Berlin, Springer.

Whittle K.J., 1977. Marine organisms and their contribution 10 organic matter in the oceans. Mar.
Chem., 5 (4-6),381-411.

Williams P.J. LeB., Heinemann K.R., Marra J. and Purdie D.A., 1983. Comparison of IJC and O2

measurements of phytoplanklon produclion in oligotrophic waters. Nature, 305 (5939). 49-50.
Williams P.J. Le B.o Raine R.C.T. and Bryan J.R., 1979. Agreement between the IJC and o~ygen

melhods of measuring phytoplanklon production: reassessmenl of the photosynthelic quotient.
Oceallol. Acta, 2 (4), 411-416.

Zieman J.C. and Wetzel R.G., 1980. Productivity in seagrasses. Melhods and rates, 87-1176. In : R.C.
Phillips and c.P. McRoy (eds.), Hamlbook of seagrass biology : ail emsystem perspectil·e. New
York, Garland Press .

...



'ne Bl'oloav 107,67-73 (1990)fl,la rJ .,. Marine
~-=: Biology

© Spnngor·Verlag 1990

Nutrient budget of the lagoonal waters in an open central South Pacifie atoll
(fikehau, Tuamotu, French Polynesia)
c. J, Charpy-Roubaud 1, L. Charpy 1 and J. L. Cremoux 2

1 ORSrOM and Centre d'Océanologie de Marseille. Station Marine d'Endoume. Rue de la Batterie des Lions, F·13007 Marseille, France
l ORSrOM. P.O. Box 529. Papeete. French Polyncsia

'Date of final manuscript acceptance: June 29, t 990. Communicated by 1. M. Pérès. Marseille

Abstract. Nutrient concentrations were measured in the
laaOOn and surrounding oceanic waters ofTikehau Atoll
(1~lamotu Archipelago, French Polynesia) from 1984 to
1987. The "atoll-mass effect" alters the nutrient profiles:
turbulent vertical mixing of the waters along the deeper
slopes of the atoll induces nitrogen and phosphorus en­
richment of the surface layer. Nutrient concentrations
varied with year and month of sampling; except foram­
monium, inorganic nutrient levels were lower inside the
lagoon than in the surrounding oceanic waters. Nitrogen,
phosphorus and silica budgets were calculated by mean
differences in nu trient concentrations recorded between
lagoon and oceanic surface waters and by the water­
exchange rate through the passage linking the lagoon and
oceanic waters and the reef·flat spillways. Particulate and
dissolved organic nitrogen and ammonium are exported
from the lagoon to the open ocean through the westward
passage. The nitrogen budget is not balanced by the ni­
trate input from oceanic waters and the organic nitrogen
and ammonium output from lagoonal waters. Nitrogen
fixation would appear to constitute another source of
nitrogen for lagoonal waters. The phosphorus budget is
largely balanced by p.hosphate input from the oceanic
waters and organic phosphorus output from the lagoon
waters. The oceanic' waters became impoverished in sili­
cate during their crossing of the atoll reef edge and their
residence in the lagoon. The atoll constitutes a source of
nitrogen for the s~rrounding oceanic waters.

Introduction

Scientists studying coral reefs are faced with the paradox
of the high productivity of such ecosystems (review by
Lewis 1977) despite their low nutrient levels. The com­
mon assumption is that the nutrient requirements of
coral-reef communities can be met by means of occanic
flux, nitrogen fixation (Wiebe et al. 1975), and a 'short
turnover time for phosphorus (Pomeroy et al. 1974).

This paradox is very striking in the atolls of the
Tuamotu Archipelago, since southern tropical waters,
which pertain to a great anticyclonic gyre (Blackburn
1981), are poor in nutrients. In addition, the flat surfaces
of the atolls and their remoteness from high islands (e.g.
Tahiti) 'make terrestrial nu trient input zero.

We studied the biogeochemistry of the lagoon of
Tikehau Atoll (Tuamotu Archipelago) between 1984 and
1987. The purpose of the study was to detennine the
nutrient fluxes between the lagoon and the surrounding
oceanic waters with a view to answering the question: is
an atoll a nutrient source or a nutrient sink?

Most coral-reef studies have focused on reef-flats
rather than lagoons, and 'consequently have calculated
nutrient fluxes between coral-reef communities and the
overlying waters (Odum and Odum 1955, Johannes et al.
1972, 1983, Pilson and Betzer 1973, Pomeroy et al. 1974,
Webb et al. 1975, Smith and Atkinson 1983). Lagoons
are considered as subsystems of the atolls which receive
nutrients and energy inputs from the reef-flaL However,
during their residence time in the lagoon, oceanic waters
can also exchange nlltrients with the lagoon communi·
ties; thus, in Tikehau Atoll, Charpy-Roubaud (1988)
calculated lagoonal primary production as 0.69 mg C
m- 2 d- I , .

Nutrient budgets between hHwonal and surface oce­
anic waters must take into consideration not only reef­
flat inputs, but also nutrient fluxes in the lagoon as a
whole.

Tikehau Atoll is locatcd in the north-west of the
Tuamotu Archipelago. The lagoon surface is 400 km 1

•

average depth 25 m. The 25 km 2 of islands arc intersected
by reef-flat spillways linking the lugoon and the ocean;
one of these, to the west of the atoll, comprises a 200 m­
wide and 4 m-deep passage (Intes 1984, Harmelin-Vivien
1985, Lenhardt 1987). The average photosynthetically
active radiation (PAR) in 1986 was 35 and 50 E m- 2 d - 1

during the austral winter and summer, respective1y
(Charpy and Charpy-Roubaud 1990). In 1985, annual
precipitation was 1979 mm at Rangiroa Atoll, near Tike­
hau (Lenhardt 1988).
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Table 1. Date and number of stations sampled during nine surveys in lagoon of Tikehau Atoll

Nov. 1984 Jan. 1985 Mar. 1985 Apr. 1985 Ju\. 1985 Aug. 1985 Feb. 1986 Dec. 1986 Mar. 1987

Il 8 7 7 8 8 6 15 5

Materials and methods

Ocean stations

Ocean stations were studied during the "Tati" expedition of R. V.
"Coriolis" in March 1984; four stations (OS2-0S5) were located
2 km outside Tikehau Atoll and one station (OS7) 60 km seawards
to the south of the atoll (Fig. 1).

Using 1.7-litre Niskin bottles, water samples were taken at
depths of 0, 50, 100,.150, 175, 200, 300, 400 and 500 m. N02 , NOJ

and PO" levels were analyzed within 1 h of collection using the
standard techniques described by Strickland' and Parsons (1972);
temperature and salinity were measured with a Bisset-Berman 9040
probe, and current speed and direction profiles were determined
with an Aanderaa RCM 4 current meter.

Using 5-litre Niskin bottles, samples were taken each 10 m, and
nutrient·analyses were performed immediately in the field laborato·
ry using the same methods as for oceanic waters; NH" was deter·
mined by the indophenol-blue method, while total dissolved nitro·
gen (ON) and phosphorus (OP) were determined after exposure of
the samples to UV with the addition of H 20 2 (Strickland and
Parsons 1972). Dissolved organic nitrogen (DON) and dissolved
organic phosphorus (DOP) concentrations were calculated by sub·
stracting dissolved inorganic nitrogen and phosphorus concentra·
tions from ON and OP.

Results and discussion

Oceanic waters

Lagoon stations and Ocean Reference Station 1

The lagoon was divided into four geographic sectors: A (10 sta­
tions) B (Il stations), C (10 stations) and 0 (13 stations) and was
sampled during nine surveys between November 1984 and March
1987 (Table 1). Station 1 constituted a reference station for the
neighbouring oceanic waters; it was located 2 km seawards of the
passage fromthe lagoon to the open ocean, and was sampied on the
same dates as the lagoon sectors. ln addition, a lagoon reference
station (Faufaa in Section A; Fig. 1) was sampled nine times be­
t~een November 1984 and April 1987. Dissolved organic nitrogen
and phosphorus measurements were made only in 1985 and 1986.

At Ocean Station OS7 (60 km to the south or the atoll)
in March 1984, a 50 m-deep surface layer displayed the
characleristic temperature (29.5 oC) and sali ni ly (35.5%0)
of oceanic waters. Below this layer, between 120 and
150 m, 25 oC and a maximum of 36.2%0 S was recorded.
Both layers were moving northwards at speeds or 0.4 m
and 0.2 m ç l, respectively. The atoll mount alters the
course of the surface water current (Table 2).

At Ocean Station OS7, nutrient profiles were typical
of offshore oceanic waters, with very low nutrient con­
centrations down to 200 m depth (0.1 to 0.2 mmol for

;'



N0 3 and P04 m- 3), increasing to 15 mmol N0 3 m- 3

and 2.5 mmol P04 m - 3 at 500 m; nitrite displayed a
maximum at 175 m (0.1 mmol NOl m- 3 ; Fig. 2). Nutri­
ent concentrations in the upper 200 m \Vere higher at the
stations located nearer to the atoll (Fig. 2, Table 3).

The atoll therefore seems to disturb the standard ver­
tical profiles ofnutrients observed at Station OS7. result­
ing in an enrichment of nitrogen and phosphorus in the
euphotic layer.

This nutrient increase is probably induced by turbu­
lent vertical mixing caused by the "atoll-mass effect";
i.e., by internai \Vaves [Andrews and Gentien (1982) con­
sider upwelling to be a source of nutrients for the Great
Barrier Reef ecosystem] and also, perhaps. by an upsurge
of deep waters from the atoll coral base as hypothesized
by Rougerie and Wauthy (1986).

Lagoonal waters

69

Table 4. SummMY or concentrations (mmol m -) or nUlrients. dis.
solvcd organic phosphorus (DO?) and disso\ved organic nitrogcn
(DON) in lagoon or Tikehau Atoll. (n): no. or samples

Variable Range .i±SO (n)

NH" 0.14-9.11 2.10± 1.95 (96)
NOl 0.01 -0.18 0.02±0.03 (180)
NO) 0.01 -0.83 0.08±0.12 (184)
DON 0.40-8.20 1.80 ±2.39 . (93)
PO" 0.01 -0.89 0.16±0.13 (232)
DO? 0.01- 1.47 0.39±0.24 (142)
SiOl 0.07- 1.72 0.83±0.42 (130)
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Fig. 2. Inorganic nutrient concentration profiles (mmol m-) at
oceanic stations near Tikehau Atoll

Table 2. Current direction and speed (m S-I) measured in March
1984 in oceanic waters near Tikehau Atoll

Table 3. Average phosphate and nitrate concentrations (mmol m - 3)
in 0 to 200 m layer o( oceanic stations in March 1984

Ocean Station O-SOm 100-150 m
No.

direction speed direction speed

OS2 N-W 0.2 N-E 0.2
OS3 S-E 0.5 W 0.1
OS4 E 0.2 N 0.1
OSS \\' 0.4 N 0.1
OS7 N 0.4 N 0.2

Nutrient .

NO)
PO,,'
N:P

Station No.

OS2 OS3 OS4 OSS OS7

0.9 1.0 0.9 2.5 0.15
0.42 . 0.20 0.45 0.49 0.16
2.1 5.0 2.0 5.1 0.9

In the lagoon, 1057 nutrient measurements \Vere made
(Table 4). The average concentrations recorded were not
unusual, being in the same order of magnitude as the
standing-stock nutrient concentrations in coral-reef wa­
ters summarized by Crossland (1983).

Temporal mriability

The results of the analysis of variance (ANOVA; Table 5)
reveal that the factor "year" had a significant effect on ail
response variables cxccpt dissolvcd organic phosphorus
(DOP). NH 4 , P04 and SiOl concentrations \Vere t\Vice as
high in 1985 than in other years (Fig. 3).

The ANOVA in Table 6 shows that the factor
"month" had a sigriilicant efrect on ail response vari­
ables. Average monthly N03 lay close to the detection
Iimit (between 0.0\ and 0.1 mmol m - 3), except in Febru­
ary (0.24 ±0.06 mmol N0 3 m - 3) and August (0.14 ±
0.5 mmol N0 3 m- 3). NH 4 concentrations were five
times higher in April than in other months (Fig. 4); this
increase probably resulted from animal excretion. The
monthly average P04 values lay between 0.1 and
0.2 mmol m- 3, except in January (O.4±O.l mmol m- 3

:

24 observations).
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Tahle 5. One-way analysis of variance of effect of factor "year" on
response variables for lagoon data. SS: sum squares: DF: degree of
freedom: MS: mean square: SL: signilicance level
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Fig.3. Mean (±95% confidence intervals) nutrient concentration
in lagoon ofTikehau Atoll as a function ofyear ofsampling. DON:
dissolved organic nitrogen; DOP: dissolved organic phosphorus'

We did not observe large differences in nu trient concen­
trations between the four lagoon sectors (Fig. 5); an indi­
cation of the homogeneity of the lagoon bottom.

Ali samp\es were grouped into three classes: S, sam­
pies collected at the surface; B, samples taken near the
bottom; l, other, intermediate, samples. ANOVA results
revealed that proximity to the bottom had no significant
effect on any response variable (Fig. 6). Nutrient nuxes
from the sediment were probably taken up by the phyto­
benthos.
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Lagoon-ocean fluxes

Fluxes between lagoon and ocean waters can be calculat­
ed by the equation:

flux (mmol m- 2 d- I
) = F· (CL -Co)/L., (1)

where F = annual average flow through the lagoon
passage and the reef-fiat spillways (= 6· 108 m3 d - 1)

(Lenhardt 1988), L.=lagoon surface (=4 .108 m2
), and

CL and Co = concentration of total nitrogen (LN), total
phosphorus (1: P) or silicate in the lagoon and ocean
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a function of sampling sector

(LN=N0 2 +NO J +NH4 +DON+PON and LP=
P04 +DOP+POP, where PON and POP are particu­
late organic nitrogen and phosphorus concentrations).
The average values are given in another paper (Charpy
and Charpy-Roubaud in preparation: lA mmol PON
m- J ,0.10 mmol POP m- J in the lagoon;OA mmol PON
m - J, 0.02 mmol PO P m - J in surface oceanic waters).

Since samples were not taken synoptically in the la­
goon and since there are large variations related to year
and .month of sampling, the best estimations of average
concentrations of dissolved nitrogen. phosphorus and sil­
ica were calculated by the equation:

av conc = CL Ci.j)!(NI • N j ), (2)

where CI •j = average concentration of N, P or Si during
Year i and Month j, NI and Nj=number of year and
month sampied, respectively.

For surface oceanic waters, the 'average concentra­
tions of nitrogen, phosphorus and silica were calculated

using data obtained at Station l, near the passage from
the lagoon to the ocean (results of the 108 measurements
are summarized in Table 7) and data obtained in March
1984 in the upper 50 m. Table 8 gives the average concen­
trations of LN, L P and silicate used to establish the
nutrient budgets.

Nitrogell budget

During their crossing of the atoll edge' and their residence
in the lagoon, occanic waters become impoverished in
N02 and NO J and enriched in NH4 and organic nitro­
gen. Total nitrogen concentration iil the ocean equals
3.8 mmol N m - J compared to 8.0 mmol N m - J in the
lagoon; therefore. the nitrogen concentration of oceanic
waters increases at a rate Qf 0.6 mmol N m - 2 d - 1 during
its passage into the lagoon.

'>'
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• m - J) of nutrients. dis­
ci organic phosphorus
:cnce station). (n): no.

Table 7. Summary of concentrations (1

solved organic nitrogen (DON) and (
(OOP) in l'irst 30 m at Oceanic Statici
of samples

Variable Range ·;±SO (n)

NH" 0.20-\.50 0.80±0.60 (10)
N02 0.01 -0.08 0.03tO.03 (tt)
NOJ 0.01 -0.11 0.04 ± 0.04 (II)
DON 0.30-3.10 UO± 1.23 (11)
PO" 0.20-0.72 0.33±0.10 (23)
DOP 0.01-0.62 0.26±0.14 (23)
Si02 0.28-2.00 1.08±0.50 (19)

Nutrient Ocean waters Lagoon waters

NH" 0.80 1.90
N02 0.04 0.02
NOJ 0.30 0.09
DON 2.30 4.60
PON 0040 1.40
EN 3.80± 1.30 8.01 ±0.90
PO" 0.38 0.16
DOP 0.26 0.39
POP 0.02 0.10
EP 0.66±0.12 0.65 ±0.06
Si02 1.00tO.20 0.80±OAO

Table 8. Average concentrations ±95% confidence intervals
(mmol m - J) of total nitrogen (EN), phosphorus (EP) and silicate in
oceanic and lagoon waters
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part of this could originate from dissolved molecular ni­
trogen.

The increase in nitrogen content of oceanic waters dur­
ing their crossing of the coral reef and during their resi­
dence in the lagoon would, therefore, seem ta result from
nitrogen fixation by cyanobacteria.

PhosphOrl/S budget

Johannes etaI. (f972, 1983), Webb etaI. (1975) and
Smith (1984) observed increased nitrogen content of
waters nowing above reef-flats and attributed this to
gaseous nitrogen fixation. The organisms r~sponsible for
such fixation appear to be largely cyanobacteria (Larkum
et al. 1988), of which a great variety occur on the lime­
stone substrata of coral reefs (Wiebe et al. 1975, Potts and
Whitton 1977). For the entire and well-developed lagoon­
al reef of One Tree Reef (Great Barrier Reel), Larkum
et al. (1988) recorded a mean nitrogen fixation of 0.16 to
0.31 mmol N m - 2 d - 1, and noted that the maximum
nitrogen fixat.ion rate occurs in the reef-flat and lagoonal
patch-reef substrates (0.7 to 1.3 mmol N m - 2 d - 1). How­
ever, in the Tikehau lagoon, large quantities ofcyanobac­
teria (150000 cells ml- 1) were observed in the water col­
umn by Blanchot et al. (1989). Charpy-Roubaud et al.
(1989) have estimated their productivity, added to that

. of the benthic cyanophycean communities, as 0.69 g C
m - 2 d - 1, a carbon production which would require ni­
trogen assimilation in the order of 3.6 mmol N m - 2 d -1;

Mineral phosphorus (P04 ) content decreased and organ­
ic phosphorus (DOP+ POP) content increased during
the crossing of oceanic waters over the reef-edge and their
residence in the lagoon. The L P concentration in the
lagoon (0.65 mmol P m - 3) was in the same order as the
L P concentration in the surrounding oceanic waters
(0.66 mmol P m - 3). The phosphorus budget would,
therefore, seem to be largely weil balanced.

Disso/I'ed si/icace budget

The dissolved silicate concentrations of the oceanic
waters decreased markedly during their passage into and
residence in the lagoon (0.04 mmol SiO 2 m - 2 d - 1); this
wàs probably due to uptake by benthic diatoms and
sponges. The dissolved silicate input into the lagoon is
equal to 10% of the silicate flux from sediments measured
in the Tikehau lagoon bottom (0.4 mmol Si02 m - 2 d - 1)

by Charpy-.Roubaud et al. (in preparation).

1

, 1
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Conclusions

The presence of the atoll mount alters the nutrient pro­
files of the oligotrophic oceanic waters surrounding Tike­
hau Atoll, resulting in enrichment of the euphotic layer
(0.30 mmol N0 3 m- 3 and 0.38 mmol P04 m- 3). These
increased nutrient concentrations appear mainly due to
turbulent vertical water-mixing along the deeper slopes of
the atoll.

During their inward flux over the reef edge and their
residence in the lagoon, oceanic waters become impover­
ished in minerai nutrients (except NH 4 ) and enriched in
organic matter, especially organic nitrogen.

Nitrogen is the only element that, by means of nitro­
gen fixation, is exported from the atoll. Phosphate input
from oceanic waters to the lagoon is largely balanced by
organic phosphorus output from the lagoon to the ocean.

Therefore, the high primary production over the reef
and in the lagoon results from the input of nitrate and
phosphate from enriched oceanic waters, from important
nitrogen fixation by cyanobacteria, and from mineralisa­
tion of organic compounds in the lagoon.

Acknolrledgements. We thank Dr. B. A. Thomassin for criticism and
S. Bonnet for help in field ana1ysis.

Literature cited

Andrews, J. c.. Gentien, P. (1982). Upwelling as a source of nutri­
ents for the Great Barrier Reef ecosystems: a solution to Dar­
win's question? Mar. Ecol. Prog. Ser. 8: 257-269

Blackburn, A. (1981). Low latitude gyral regions. In: Longhurst,
A. R. (ed.) Analysis of marine ecosystems. Academic Press.
London, p. 3-29

Blanchot. J., Charpy. L., Le Borgne, R. (1989). Size composition
of particulate organic malter in the lagoon of Tikehau atoll
(Tuamotu archipelago). Mar. Biol. 102: 329-339

Charpy, L., Charpy-Roubaud, C. J. (1990). A model of the relation·
ship between light and primary production in an atoll lagoon.
J. mar. biol. Ass. U.K. 70: 357-369

Charpy, L., Charpy·Roubaud, C. J. (in preparation). Particulate
organic malter fluxes in a coral reef lagoon (Tikehau atoll,
French Polynesia)

Charpy·Roubaud, C. J. (1988). Production primaire des fonds
meubles du lagon de Tikehau (Atoll des Tuamotu, Polynésie
Française). Oceanol. Acta 11: 241-248

Charpy-Roubaud, C. J.. Charpy, L., Lemasson, L. (1989). Benthic
and planktonic primary production of an open atoll lagoon
(Tikehau, French Polynesia). Proc. 6th int. coral Reef Symp. 2:
551-556 [Choat. J. H. et al. (eds.) Sixth International Coral
Reef Symposium Executive Committee, Townsville. Australia]

73

Charpy-Roubaud. C. J., Charpy. L., Sarrazin, G. (in preparation).
Preliminary results on sediment pore·water characteristics and
inorganic nutrient fluxes

Crossland, C. J. (1983). Dissolved nutrients in coral reefwaters.ln:
Perspectives on coral reefs. Barnes, D. J. (ed.). Australian Insti­
tute of Marine Science, Townsville, p.56-49 (Contribution
No. 200: 56 -68)

Harmelin-Vivien, M. (1985). Atoll de Tikehau, Archipel des
Tuamotu. Proc. 5th int. coral Reef Congr. 1: 211 -268 [Gabrié,
C. ct al. (eds.) Antenne Museum-EPHE, Moorea, French Poly­
nesia]

Intes, A. (1984). Présentation générale de l'atoll. Notes Docums
océanogr. ORSTOM, Tahiti 22: 4-12

Johannes. R. E. et al. (1972). The metabolism of sorne coral reef
communities: 1\ team study of nutrient and energy l1ux at Eni·'
wetok. BioSci. 22: 541-543

Johannes, R. E., Wiebe. W. J., Crossland, C. J. (1983). Three pat­
terns of nutrient flux in a coral reef community. Mar. Ecol.
Prog. Ser. 12: 131 -136

Larkum, A. W. D., Kennedy. 1. R., Muller, \Y. J. (1988). Nitrogen
fixation on a coral reef. Mar. Biol. 98: 143-155

Lenhardt, X. (1987). Etude bathymetrique du lagon de l'atoll de
Tikehau. Notes Docums océanogr. ORSTOM. Tahiti 35: 53-70

Lenhardt, X. (1988). Hydrodynamique les lagons d'atoll et d'iles
hautes en Polynésie Française. Thèse du Museum National
d'Histoire Naturelle, Paris

Lewis. J. B. (1977). Processes of organic production on coral reefs.
Biol. Rev. 52: 305-347

Odum, H. T., Odum, E. P. (1955). Trophic structure and productiv­
ity of a windward coral reef community on Eniwetok Atoll.
Ecol. Monogr. 25: 291-320

Pilson. M. E. Q., Betzer. S. B. (1973). Phosphorus flux across a coral
reef. Ecology 54: 581- 588

Pomeroy, L. R., Pilson, M. E., Wiebe, W. J. (1974). Tracer studies
of the exchange of phosphorus between reef water and organ­
isms on the windward reef of Eniwetok Atoll. Proc. 2nd int.

. Symp. coral Reefs 7: 87-96 [Cameron, A. M. et al. (eds.) Great
Barrier Reef Commiltee, Brisbane] .

POlts, M., Whillon. B. A. (1977). Nitrogen fixation by blue·
green algal communities in the intertidal zone of the lagoon of
Aldabra Atoll. Oecologia 27: 275-283

Rougerie, F., Wauthy, B. (1986). Le concept d'endo-upwelling dans
le fonctionnement des atolls-oasis. Oceanol. Acta 9: 133 -148

Smith, S. V. (1984). Phosphorus versus nitrogen limitation in the
marine environment. Limnol. Oceanogr. 29: 1149-1160

Smith. S. V., Atkinson, M. J. (1983). Mass balance of carbon and
phosphorus in Shark Bay. Western Australia. Limnol. Oceanogr.
28: 625-639

Strickland. J. D. H.. Parsons. T. R. (1972). A practical handbook of
seawater analysis. 2nd ed. Bull. Fish. Res. Bd Cano 167: 1-310

Webb. K. L.. Paul. \Y. D.. Wiebe, W, Soltïle, \Y.. Johannes, R. E.
(1975). Enewetak (Eniwetok) Atoll: aspects of the nitrogen cycle
on" coral reef. Limnol. Oceanogr. 20: 198-210

Wiebe. W J.. Johannes, R. E.. Webb. K. L. (1975). Nitrogen fixation
in a coral recf community. Scien..:e, N. Y. 188: 257 - 259



Vol. 132: 181-190. 1996
MARINE ECOLOGY PROGRESS SERIES

Mar Ecot Prog Ser Published February 29

Diffusional nutrient fluxes at the sediment-water
interface and organic matter mineralization in an

atolllagoon (Tikehau, Tuamotu Archipelago,
French Polynesia)
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ABSTRACT: Fluxes of dissolved Inorganic N, P and Si from the sediments were calculated using pore
water gradient concentration measured using the peeper technique at B stations in the lagoon of Tike­
hau Atoll, French Polynesia. Nutrient concentrations of pore water reached maximum values of 130 ~M
NH~. 7 ~M PO~ and 30 ~M Si02• Fluxes calculated from concentration gradients were positive at ail sta­
tions. N and P fluxes represented 6 and 4 % of the N and P deposition rates and between 0.1 and 6.8 %
of the N requirements and between 0.1 and 1.7 % of the P requirements of lagoonal primary produc­
tion. Study of geochemical processes and stoichiometry of the organic matter shows that a great part of
deposited organic matter is oxidized in the water column. The amount of organic matter oxidized inside
the sediment is estimated to 2.5 mg kg-1 in the upper centimeter and 5.2 mg kg- I below. Pore water was
supersaturated with respect to aragonite and calcite, and the kinetics of carbonate dissolution were
faster than the reverse reaction. The dissolution/precipitation of carbonate plays an important role in
the composition of the pore water.

KEY WORDS: Nutrient fluxes· Sediment· Pore water . Peeper . Atolliagoon . Mineralisation

INTRODUCTION

Nutrient fluxes on coral reef environments have
been extensively studied (see reviews of Lewis 1977,
Crossland 1983, Kinsey 1985, Atkinson 1989, Boucher
& Clavier 1990. Hatcher 1990. Capone et al. 1992). At
the level of the whole reef ecosystem (reef fiat +
lagoon), net community productivity appears to be but
a tiny fraction of the gross production rate, implying
that reef ecosystems accumulate biomass slowly and
export litt1e of it (Hatcher 1990). Atkinson (1989) asked
the question: 'Is the rate of nutrient supplYgreater than
the rate of nutrient uptake?'. The answer is more
accessible in ecosystems with high water residence

·Present address: ORSTOM. COM, Rue de la Batterie des
Lions. F·13007 Marseille. France

••E-mail: clcharpy@orstom.orstom.cr

o lnter-Research 1995
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times: weeks, months or years. For example, the
lagoon of Tikehau Atoll, French Polynesia, has an
average water residence time estimated at 176 d
(Lenhardt 1991). Its phosphorus budget is largely bal­
anced by phosphate input from oceanic waters
(Charpy·Roubaud et al. 1990). If we compare the phos­
phate input (from oceanic waters) per 01

2 of lagoon,
60 pmol 01-2 d- I (calculated from Charpy-Roubaud et
al. 1990), to the phosphate uptake by the phytoplank­
ton + phytobenthos, 600 )lmol 01-2 d- I (calculated from
Charpy & Charpy-Roubaud 1989). it is apparent that
90% of the lagoonal phosphate requirements must be
supplied by remineralization and recycIing processes,

Nutrient O1ineralization may occur in the water col­
umn (excretion and bacterial O1et~bolism), at the sedi­
ment-water interface (SW1) or within the sediments.
The importance of the recyc1ing of autochthonous
O1aterial at the SWI and within the sediments can be
estimated by measuring nutrient fluxes at the SWI.
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Fig. 1. Location of sampling stations, Tikehau Atoll, French Polynesia
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We calculated these fluxes based on measurements
of chemical gradients close to the SWI. This approach
requires pore water analysis and has been used by
many authors since the pioneer work of Hesslein
(1976), e.g. Devol & Ahmed (1981), Gaillard et al.
(1989).

In this paper we estimate nu trient fluxes at the SWI
to compare Tikehau's fluxes with fluxes in other coral
reef lagoons and with the deposition of organie matter
and nutrient requirements of primary production in
Tikehau lagoon (data in Charpy & Charpy-Roubaud
1991 and Charpy-Roubaud et al. 1989).

Location oi experimental sites. The main geograph­
ical and geomorphological features of Tikehau Atoll
are described in Harmelin-Vivien (1985). Three sta­
tions were surveyed in 1987 (l, 4 and 8) and 6 in 1993
(2, 3, 5, 6, 7 and 8) (Fig. 1). Stn 1 was located close to
the interior reef fiat. Stns 2 and 3 were chosen because
of their leeward and windward locations (with respect
to the prevailing wind direction) relative to a pinnacle.
Stns 4, 5 and 6 exhibited depths similar to the average
depth of the lagoon (25 m), while Stns 7 and 8 were
located in the deepest part of the lagoon.

Sediment cores from these stations exhibited a gen­
eral similarity in appearance: ail were of fine- to very

MATERIAL AND METHODS

fine-grained coral sand «400 pm) as WélS observed in
the other parts of the lagoon (lntes & Arnaudin 1987).
At ail stations, the superficial sediment showecl specta­
cular marks of bioturbation (cones ancl burrows),
mainly due to Callianacea (Crllstacean). Sea grass
mats of Halophila ovata were commonly observed. The
sand community was mainly composed of diatoms,
cyanobacteria and foraminifera embeclcled in coral
debris.

Pore water sùmpling and analytical methods. We
used the in Sitll peeper sampling method described by
Hesselein (1976). The peepers were insertecl in the
sediment and lert on the site for at least 15 e! in order to
eqllilibrate the initial pore water with the interstitial
medium. According to the size of the peeper chambers
(3 or 10 ml). the spatial resolution was either 1 cm or
2.5 cm. These chambers were coverecl with a
Biodyne A membrane (pore size 0.2 pm).

In the field. The pore water was collectee! from the
chambers \Vith disposable syringes whieh were quiekly
punched in a rubber stopper to prevent any exchange
with the atmosphere. An aliquot for sulfide analysis was
transferred into a blood-collecting vacuum tube which
contained 1 ml of a solution prepared by dissoldng 0.2 9
ZnC12 and 2 g gela tin 1- 1• This procedure pre vents H2S
olltgassing and further oxidation by converting the initial
soluble slllfide species into an homogeneous suspension
of ZnS. Aliquots to be used in Ca analysis were acidified
with 100 pl of ultrapure concentrated hydrochloric acid

(10 M) while 100 pl of ultrapure cadmium
acetate solution (11'v1) was added to subsamples
to be used in S04 analysis in order to prevent
reoxidation of sulfide into sulfate. AU the sam-

brpr- ~ pIes were kept in an icebox (O°C) on the way
W565f--I---+--+--+---,8J'-t--t--t--t-+--+-;--;;:-"'-+i'2"-.::7--1---1 back to the laboratory.bf ~~I In the laboratory. The pH was determined at

J!j'r 1 ~ room temperature (22°C) on submierosarnples
14·5S5f---+--+'r'~'t--+-+---+--;--t--+-+--+--+--+-t-\-,'q (500 pl) using an Ingold micro-electrode and

1./1' 1 the Hansson's calibration methoe! cJescribed

S
(j " 1 by Almgren et al. (1975) with a precision of

15°00 I--UoH-+--+-+---+it--f-+--+-+--+-t--+--t-I1 :t 0.0 1 pH uni t. Gran's potentiometric ti tra tion
Pass ~ (b~lIJ) li was used for alkalinity measurements (Stumm

ft !:> 'i !'f- 1 f & Morgan 1981). The accuracy was :t0.5%.
150025~.'1 -1+

1

C· lm 1;!? Standard colorimetrie procedures. aclD.pted for
'tJ f2.,5flt, V~ submicrosamples (l\lerck SpectroqutInt meth-

15 0
().l . il ,.., In.l~ ("~!i~ 1 r.., "~~ ods; sample volume 0.5 or 1 ml, precision

\'\ 'T' ~ ",. :t4 %) were used for nu trient analysis (Si02,

1\\ $-±.1/24f1l) v::;:V NH4 and P04) and total dissolved sllIfide.
\1\. :2111:) 1 J4c:::;;.v A known volume of the ZnS suspension was"'" 4.1:::d'r" used in colorimetrie analysis of H~S using the

f---t--+-\'-'~~<C'p..""':--+--+-+--+-t--t-----i'---t--t---j conven tional methylen e-blue me thod with a
15 0 0S 1 - precision of 3 %. The first step of the colori-

14S01SW 14S015W 14S012W 14S009W 148°06W 14s003W metric analysis was a strong acidification of the
standard or sample solution, whieh completely
dissolved the ZnS suspension. Ca was ana·

15°065
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Nutrient concentration profiles

RESULTS

The pore water nutrient profiles showed significant
concentration gradients with depth. These gradients
were at a maximum within the upper few centimeters.
H2S (Fig. 2) appeared at a few mm and at 2 cm below
the SWI at Stns 5 and 8, while this redox limit was 10­
cated between 3 and 5 cm below the SWI at Stns 1,2
and 4. An S04 concentration profile was available only
at Stn 8 (Fig. 2). The P04profiles (Fig. 3) exhibited 2
major patterns: an increasing concentration from the
interface, with maxima ranging from 2 to 6 pM, be­
tween 4 and 6 cm below the surface (Stns 2, 3, 6 and 8),
and an increasing concentration, with maxima ranging
from 2 to 5 pM. between 10 and 25 cm below the sur­
face (Stns l, 4, 5 and 7). The dissolved silica profiles
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lyzed by conventional AAS procedures with ft preci­
sion of ±5%.

Flux calculation. Rates of efflux of N, P and Si from
the sediments were calculated using the equations of
Rutgers van der Loeff et al. (1984) (Fick's first law of
diffusion):

dC
F =QDs -dz

where F is the rate of efflux (Ilmol m-2 d- I), cil is sedi­
ment porosity (dimensionless), Ds is the effective diffu­
sion coefficient (in m-2 d- I), and dC/dz is the concen­
tration gradient across the SWI (Ilmol m- 4).

The measured porosity (cil) of coral sand sediment
was the same from one station to another: 0.63 ± 0.01.
The apparent diffusion coefficients in deionized water
(Do), taken from Manheim (1970) and Li & Gregory
(1974) for a water temperature of 25°C, were corrected
for tortuosity using a porosity of 0.63 and porosity-tor­
tuosity relationships reported by Sweerts et al. (1991).
The apparent diffusion coefficients for the flux across
the SWI (Ds ) thus calculated for NH4, P04 and Si were
respectively 9.85.3.72 and 5.01 m2 d- I •

Since the evaluations of Ds, Qand dC/dz are inde­
pendent. the cumulative error on the flux calculation
can be estimated at ±40%.

Fig. 2. Pore water proCites of H:S (IJM; Stns l, 2, 4, S, 8) and
S04 (mM; Stn 8) concentrations. Dashed lines are 1987 data,

solid lines are 1993 data. No data for Stns 3,6 and 7
Fig. 3. Pore water profiles of P04 concentrations (IlM). Dashed

Unes are 1987 data, soUd Unes are 1993 data
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Fig. 5. Pore \Vater profiles of NH4 concentrations (~M).

Dashed tines are 1987 data, soUd Unes are 1993 data

)"",

Fig. 4. Pore \Vater profiles of Si02 concentrations (~M) from
1993 data. No data for Stns 1 and 4

(Fig. 4) also exhibited 2 major patterns: a regular but
minor increase of concentration with depth along the
sediment core (Stns 2 and 8), and an increasing concen­
tration going through a maximum followed by a regular
decrease (Stns 3, 5, 6 and 7), the highest concentrations
being observed at Stns 5 (59 pM) and 7 (32 pM). Am­
monium profiles (Fig. 5) show either a regular increase
as observed at Stns 1,2 and 6 or a mid-depth maximum
concentrations as seen at Stns 5 (102 and 180 pM) and 7
(101 pM).
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Nutrient fluxes
Table 1. Nutrient fluxes (~mol m-2 d- I ) calculated using pore
water concentration gradients and N:P atomic ratio of elflux.

nd: not determined

Calculated NH4 fluxes ranged from 4.2 at Stn 3 to
600.7 pmol m-2 d-1 at Stn 8, those of P04 from 0.6 at
Stn 3 to 10.3 pmol m-2 d-1 at Stn 6 and those of Si from
2.7 at Stn 2 to 79.2 pmol m-2 d- I at Stn 7 (Table 1). Inte­
grated P04 and NH4 concentrations, calculated by a
trapezoidal integration of nutrient profiles in the upper
20 cm of sediments, were correlated with station depth
(r = 0.79, n = 13 and r = 0.73, n = 11) (Fig. 6). The rate of
sedimentation of organic matter from the overlying
water column was certainly one factor in the influence
of depth on pore water nutrient concentrations.
Accordingly, calculated fluxes of NH4 and PO. were
also correlated with depth (r =0.73 and r =0.73).

Stn Depth

May 19B7
1 13
8 36
4 24

Aprll1993
3 21
2 21
8 36
6 27
5 25
7 31

10.0
188.6

18.3

4.2
78.8

600.7
133.4

nd
273

P04

O.B
6.0
0.9

0.6
3.0
8.9
10.3
2.3
7.7

N:P

13.1
31.6
20.1

25.1
25.9
67.6
13.0
nd

35.4

Si

nd
nd
nd

14.8
2.7

53.4
34.1
57.8
79.2
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Fig. 6. Integrated nutrient concentrations (upper 20 cm) ver·
sus station depth; lines are linear fils

Fig. 7. Pore water profiles of pH. Dashed lines are 1987 data,
solid lines are 1993 data

et al. 1985, Boucher & Clavier 1990, Fisher et al. 1990)
enclosure incubations can modify an active uptake
process occurring in the top layers of the sediment
(Sundback & Graneli 1988).
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pH, alkalinity and calcium profiles

DISCUSSION

For aB the stations we observed the foBowing gen·
eral trends: pH started to decrease immediately below
the interface, Le. 1 cm below the sediment surface
(Fig. 7). The calcium profile, which was available only
at Stn 8, exhibited a constant concentration close to
12.5 mM (Fig. 8). Alkalinity maxima were observed
between 5 and 15 cm at Stns 3, 5, 6 and 8 (1987 data)
and between 0 and 5 cm at Stns 2 and 8 (1993 data)
(Fig. 8).

Comparison with other coral reef sediments

Tikehau P04 and NH4 flux ranges (0.9 to 12.0 pmol
P04 m-2 d-I and 4.4 to 387.0 pmol NH4 m-2 d-I) were
very large and are comparable to the diffusional flux
ranges reported for other coral reer areas (Table 2). In
comparison, in eutrophie areas such OrbeteBo lagoon
(Grosseto, Italy), diffusional nutrient fluxes are much
higher, reaching values >460 pmol P04 m-2 d-I and
>6600 pmol NH4 m-2 d-I (Bonanni et al. 1992). Differ­
ent studies have already shown that predicted diffu·
sional flux rate cannot be compared with fluxes mea·
sured in benthic enclosures (Hines 1985, Johnstone et
al. 1989). Dark (Johnstone et al. 1989) or light (Williams

Nutrient budget of the water column

In spite of the large range of the flux results, we will
try to compare them with other lagoonal N and P
fluxes. N and P deposition rates (in term of particulate
organic nitrogen and total phosphorus) were measured
at Stn 6 (close to Stn 4) betw~~.n 1986 and 1987
(Charpy & Charpy·Roubaud .l991j. The results were
in the ranges: 904 to 8109 pmol N m-2 d-I (2575 :i:

2494 llJ1l01 N m-2 d- I) and 16 to 255pmo! P m-2 d-I (104
:i: 81 pmo! P m-2 d-I). Therefore. average N (163 pmo!
N m-2 d- I) and P (4.5 pmo! P m-2 d-I) fluxes from sedi-
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Fig. 8. Pore water profiles of alkalinity (mM; Stns 2. 3. 5. 6. 8)
and Ca concentrations (mM; Stn 8). Dashed lines are 1987

data. solid lines are 1993 data. No data for Stns 1.4 and 7
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ment represented respectively 6 and 4 % of the aver­
age N and P deposition rates.

The average atomic N:P ratio of the efflux at the SWI
was 29:1. a value very close to the PON:POP (27:1)
ratio in trapped material (Charpy & Charpy-Roubaud
1991). Therefore, there was no sink or loss for regener­
ated N or P in sediments. However. the deepest sta­
tions (7 and 8) presented high N:P ratios (32 and 68).
This implied that there was a sink for regenerated N at
these stations. Dollar et al. (1991) observed a similar
feature in Tomales Bay (California).

Charpy & Charpy-Roubauct (1990) demonstrated
that total primary production (benthos + plankton) is
independent of station depth and ctepends only on the
light energy reaching the surface. Therefore, we can
compare the fluxes at the WSI, which represent poten­
tial nutrient fluxes available for lagoonal primary pro­
ducers. with mineraI N and P requirements for this
production. Average P-P04 requirement for phyto­
plankton and phytobenthos is 603 pmol P m-2 d- t

(Charpy & Charpy-Roubaud 1989). N requirement may
be estimated to 8849 }lmol m-2 d- t using an average
uptake of carbon of 58,329 }lmol C m-2 d- t (Charpy­
Roubaud et al. 1989) and a Redfield C:N ratio (6.6).
Therefore, the flux of ammonium from the sediment (1)

Source

Fisher et al. (1990)

Hines (1985)

Corredor & Morrel! (1985)

Johnstone et al. (1989)
Capone et al. (1992)

Erflemeijer &
Middelburg (1993)

This study4.4-387.0
0.9-12.0
2.3-68.3

Bermuda (shallow water)
P04 0.5-7
NH4 115-312

Puerto Rico (Mona Island)
NH4 16.8-23

Site

Great Barrier Reef
NH4 44.4-61.2
NH4 10-94

St. Croix (Virgin Island)
NH4 9.4

South Sulawesi
NH4 104-306
P04 38-12.6

Tikehau
NH4

P04

Si

Table 2. Reported rates of diffusive nutrient fluxes from coral
reef sediment

represents between 0.1 and 6.8 % of the N requirement
and the flux of phosphate between 0.1 and 1.7 % of the
P requirement. Part of the N and P requirements must
then be supplied by zooplanktonic excretion; for the
micro + mesozooplankton in Tikehau, Le Borgne et al.
(1989) estimated this contribution to be respectively 32
and 18 % of phytoplankton N and P requirements, i.e.
respectively 18 and 10% of phytoplankton + phytoben­
thos N and P requirements. The remainder can be sup­
plied by other excretions, mineralization in the water
column and N fixation.

Mineralization of the organic matter

AH of the pore water concentration profiles show,
whatever the location of the station. a global pattern
which gives useful information about the bacteria­
mediatecl reactions which lead to the transformation of
the sedimented or benthic organic material into min­
eraI end-products. As a sufficient chemical data set
was available only at Stn 8 (H2S. S04 and Ca). the
results obtained for this station will be investigated in
detail. From these general trends we can infer the
main geochemical processes which explain these
observations.

At the very top of the sedimentary column (a few mm
below the interface) dissolved 'oxygen may diffuse
from the water column and o~idize part of the organic
matter (DM) according to the reaction
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probably through an aerobic bacteria-mediated mech­
anism.

This reaction increases total dissolved CO2but does
not affect alkalinity appreciablYi therefore. the pH
must decrease owing to the input of the dissolved CO2
into the solution. But this pH variation woulc! be mod­
erated by the strong buffer effect of calcium carbonate
dissolution.

With the oxygen concentration in the overlying sea
water being 187 pM (at 100% saturation with S =
35 PSU and T =301 K) anc! the whole set of reactions
being Reaction (1) and

CaCOJ + CO2+ H20 H Ca2++ 2 HCOJ- (2)

and supposing that the dissolved CO2 released in
Reaction (1) is completely neutralized by the calcium
carbonate in Reaction (2), then the maximum increase
of the dissolved Ca will be 187 pM, which represents
1.5 % of the total dissolvec! calcium. This variation is
within the error range of the calcium analysis and can­
not be detected on the calcium profile.

The consequence of the coupling of Reactions (1)
and (2) is an increase in alkalinity which is equal to
twice the variation of total dissolved Ca. We have
shown that this is not detectable on the Ca profile; but,
the set of reactions also shows that, if the dissolved
CO2 is completely consumed by Reaction (2), the
increase in alkalinity will also be equal to twice the
oxygen depletion. Therefore, within the top 1 cm of the
sediment, the alkalinity value would shift from 2.382 to
2.756 mM. As the observed value (deduced from the
polynomial fit of the experimental profile) is 2.720 mM,
the deviation from the calculated value is 1.3 %. Co~­
sequently, the hypothesis that Reactions (1) and (2) are
the main geochemical processes at the top of the sedi­
ment is consistent with the measurements.

From 1 cm below the SWI and lower, the environ­
ment is completely anoxic, and soluble sulfide spedes
(H2S and HS-) appear in the pore water as a conse­
quence of the anaerobic reduction of sulfate by the
excess of OM which has not been oxidized by the
oxygen.

At Stn 8, the concentration of these species increased
continuously with depth, but at Stn 5 the H2S profile
did not show a regular variation. This random evolu­
tion is mainly due to a nearly permanent bioturbation.
For example, at Stn 2 the top of the sedimentary coI­
umn was completely mixed and the composition of the
pore water did not change within the top 3 cm below
the SWI. The occurrence of burrows due to benthic
activity provides many paths which allow oxygenated
sea water to irrigate the sediment. In this very common
case, the pore water has a highly variable composition
which results from incomplete mixing between oxy­
genated and anoxic microenvironments.

...

The oxidation of OM by sulfate can be, in a tirst
approximation. written as

CH20 + Y2S0l- + H+ ~ Y1H2S + CO2 + H20 (3)

This simplification shows that the alkalinity increases
(by H+ consumption) to the same extent as the total dis­
solved CO2. However, we will later show that, when
species other than organic C ('CH20') are considered
in the mineralization reaction (especially N linked to
proteins and amino-acids), the alkalinity increases a
little more than the total dissolved inorganic C (DIC).
Therefore, the net effect of this reaction is to slightly
increase pH. This pH variation is moderated yet again
by the calcium carbonate buffer effect. With rising pH,
a part of the DIC is converted into COJ2- ions which, in
turn, leads to precipitation of calcium carbonate.

Obviously, the sulfate profile should show a decreas­
ing pattern as H2S is released into the pore water. This
pattern has been observed in many eutrophie coastal
marine environments (Berner 1964, Gaillard et al.
1989). In this study, at Stn 8, the maximum H2S con­
centration reached 11611M. The highest observed con­
centration at Tikehau was 365 pM (Stn 5, 13 cm below
the SWI; Fig. 2). a value which represents only 1% of
the available sulfate pool. This variation being below
the analytical precision, no variation was recorded on
the sulfate profile.

Geochemical processes and stoichiometry of the OM

A fundamental hypothesis of diagenetic models such
as those used by Berner (1977) or Rabouille & Gaillard
(1990) is the existence of a steady state within the pore
water composition. A very active bioturbation is not
compatible with this hypothesis; but, having identified
the main geochemical processes, it is possible to quan­
tifYthe amount of OM mineralized at Stn 8 through the
observed concentration profiles and a simple stoichio­
metric model.

Reactions (1) and (3) can be rewritten more accu­
rately by taking into account the contributions of N and
P: in the oxygenated 1 cm top layer

(CH20lANHJ)yHJPO~+ X01

~ xC02 + yNHJ + HJPO~ + xH20 (4)

and below the oxygenated top layer

(CH20).,(NHJ)yHJPO~+ TISOl- + xH"
~ '5'1H2S + xC02 + yNHJ + xH20 + HJPO~ (5)

For the whole profile

CaCO;) + CO2+ H20 H Ca2++ 2HCO;)- (2)

Within the oxygenatedlayer, for the total dissolved C~~.. ,

âLC02 =â02 + âCa (~»:-.~,



188 Mar Eco! Prog Ser 132: 181-190, 1996

Fig. 9. Experimental and calculated alkalinity at Stn 8 ln 1993

Quantitative estimation oi the diagenetic reaclions

and the calculated profile especially in the range of 10
to 35 cm below the SWI. This resuIt could be the con­
sequence of 2 different processes: (1) The OM which
reaches the sediment has a major component repre­
sented by the phytoplankton which has already under­
gone oxidation by dissolved oxygen within the water
column during the sedimentation process. As organic­
rich nitrogen compounds (proteins, amino-acids and
amino-sugars) are more labile than carbohydrates.
then the OM transformed within the sediment is de·
pleted in N and its stoichiometric formula should be
(CH20)loG(NHJhl(HJP04) which corresponds to C:N =
9.6. (2) The OM oxidized within the sediment is a mix­
ture containing phytoplankton and another type of OM
with a lower C:N ratio, which could be a contribution
of dead benthic materiaI.

We can estimate the amount of OM mineralized by
the 2 main oxidation reactions from Eqs. (4) and (5).

In the upper centimeter, the stoichiometry of the
reaction yields AO~%O,=Y... If x =106 and O2 =187 \lM.
then OM = 1.8 \lM. In the top centimeter of the sedi­
ment the porosity ($) was 0.62. Assuming a density of
2.5 9 cm-J for coral sand and 1.025 9 cm-J for sea water.
then we find that 2.5 mg of OM is oxidized per kg of
total sediment (solid + pore water).

Below and down to 34 cm below the interface the
stoichiometry of the reaction yields AO"'Y~H,S =7'... If x =
106 and H 2S =116 \lM. then OM =2.2 \lM. With an
average 9 of 0.57 (between 1 and 34 cm below the
interface) the same calculation gives 2.7 mg of OM per
kg of total sediment.

For the whole sediment the extent of the mineraliza­
tion processes is restricted to 5.2 mg of organic mater­
ial per kg of sediment (5.2 ppm). This value seems very
low compared to the resuIts obtained by Gaillard et al
(1989) for marine sediment of the Mediterranean coast,
where the organic carbon content of the mud is around
3 %. Our resuIt emphasizes the oligotrophic status of
the globallagoonal ecosystem.

Chemical equilibrium between the aragonitic coral
sand sediment and the pore water

To de termine if the coupled reaction of dissolution!
precipitation of the calcium carbonate oceurs within
equilibrium conditions, a saturation index (SI) was cal­
culated with respecl to the most probable caibonate
phase, the aragonite, and aiternatively for calcite.

SI is defined as

SI = (Ca}[COJJ
Ks

2.2
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~
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and for the alkalinity
l-y

6Alk = -X602 + 26Ca (7)

In Eq. (7), the borate contribution is assumed to be con·
s'tant and the contribution of HJSi04- is neglected.

Below the oxygenated layer the variations of rC02

and alkalinity become

6rC02 = 26H2S + 6Ca

and 6Alk = 2(x +; -1) 6H2S +26Ca

In order to improve the calculation of 6Alk, the pro­
file of H2S is fitted with a polynomial function. This
makes it possible to obtain a goo.d estimate of 6H2S for
each depth increment 6z.

For the top centimeter, 602 is calculated by arbitrar­
Hy assuming an exponential d~crease in the dissolved
oxygen in order to get a negligible amount of O2 at
1 cm depth. Because the variation of Ca concentration
is too small to be recorded on the experimental profile,
6Ca' is set to O.

As rc02 is calculated with the experimental values
of alkalinity and pH, this parameter is not independent
from the alkalinity; therefore, the stoichiometric model­
ing will be applied only to generate a theoretical alka­
linity profile which will be compared to the observed
profile in order to test the validity of the assumptions.

The calculation starts with the initial experimental
data which represent the sea water composition a few
centimeters above the interface. The experimental
alkalinity profile is presented in Fig. 9 for Stn 8 along
with the calculated one. The agreement between
observed and calculated values is fairly good when the
C:N ratio ~. is set to 9.6. If this ratio is set to the
accepted value given by Redfield et al. (1963) for living
marine phytoplankton, Le. C:N =6.6, then an impor­
tant shift is observed between the experimental data

Alkalinity (mM)

2.4 2.6 2.8 3.0
1 1 1 r
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detected on the calcium profile.
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The expressions between brackets refer to total con­
centrations. [Cal and [COJI represent the total dis­
solved calcium and carbonate respectively as well as
free ions and complexed forms (e.g. CaC03o, CaSOl,
NaCOJ- and other complexes containing carbonate
and calcium species). The values of the stoichiometric
constant of solubility K s (Mucci 1983) are 6.34 x 10-7

and 4.23 x 10-7 for aragonite and calcite respectively, at
T = 301 K and S = 35 PSU.
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cium but [COJI must be calculated from the values of
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Fig. 10 shows that the whole pore water profile is
supersaturated with respe~t to both carbonates. The
highest supersaturation occurs within the upper cen-

Fig. 10. Profiles of saturation index (SI) for Calcite and Arago­
nite at Stn 8



190 Mûr Ecol Prog Ser 132: 181-190. 1996

tribution in recent sediments. Geochim Cosmochim Acta
28:1497-1503

Berner RA (1977) Stoichiometric models for nutrient regener­
ation. LimnoI Oceanogr 29:781-786

Berner RA. Westrich JT. Graber R, Smith RJ. Martens CS
[1978) Inhibition of aragonite precipitation from supersat­
urated seawater: a laboratory and field study. Am J Sci
278:816-837

Bonanni P. Caprioli R. Ghiara E. Mignuzzi R. Orlandi C,
Paganin G, Monti A (1992) Sediment and interstitial water
chemistry of the Orbetello lagoon (Grosseto. Italy)ô nutri­
ent diffusion across the water-sediment interface. Hydro­
biologia 235/236:553-568

Boucher G, Clavier J (1990) Contribution of benthic biomass
to overal1 metabolism in New Caledonia lagoon sedi­
ments. Mar Ecol Prog Ser 64:271-280

Capone DG, Dunham SE, Horrigan SG. DuguêlY LE (1992)
Microbial nitrogen transformations in ullconsolidated
coral reef sediments. Mar Ecol Prog Ser 80:75-88

.Charpy L. Charpy-Roubaud CJ (1989) Phosphorus budget in
an atolllagoon. In: Choat JH et a\. (eds) Proc 6th int Coral
Reef Symp 2:547-550

Charpy L, Charpy-Roubaud CJ (1990) A model of light-pri­
mary production relationship in an atoll lagoon (Tikehau,
Tuamotu Archipelago, French Polynesia). J mar biol Ass
UK 70:357-369

Charpy L, Charpy-Roubaud CJ (1991) Particulate organic
matter fluxes in a Tuamotu atoll lagoon (French Polyne­
sial. Mar Ecol Prog Ser 71:53-63

Charpy-Roubaud CJ. Charpy L, Cremoux JL (1990) Nutrient
budget of the lagoonal waters in an open central South
Pacific atoll (Tikehau, Tuamotu, French Polynesia). Mar
Biol 107:67-73

Charpy-Roubaud CJ. Charpy L, Lemasson L (1969) Benthic
and planktonic primary production of an open atolllagoon
(Tikehau, French Polynesia). In: Choat JH et al. (eds) Proc
6th int Coral Reef Symp 2:551-556

Corredor JE. Morell J (1985) Inorganic nitrogen in coral reef
sediments. Mar Chem 16:379-384

Crossland CJ (1983) Dissolved nutrients in coral reef waters.
ln: Barnes DJ (ed) Perspectives on coral reefs. AIMS 200,
Townsville, p 276

Devol AH. Ahmed IT (1981) Are the high rates of sulphate
reduction associated with anaerobic oxidation of

. methane? Nature 291:407-408
Dollar SJ. Smith SV, Vink SM. Obrebski S, Hollibaugh JT

(1991) Annual cycle of benthic nutrient fluxes in Tomales
Bay. California, and contribution of the benthos to total
ecosystem metabolism. Mar Ecol Prog Ser 79:115-125

Erftcmeijer PLA. Middelburg JJ (1993) Sediment-nutrient
interactions in tropical seagrass beds: a comparison
between a terrigenous and a carbonate seclimentary envi­
ronment in South Sulawesi (lnclonesia). Mar Ecol Prog Ser
102:187-198

Fisher TR, Morrissey KN, Smith LK. Williams SL, Baptist G,
Ward LG. Twilley R, D'Elia CF, Zimba PF (1990) Final Sci­
ence Report of NURP Hydrolab Mission 85·1. NOAA.
Washington, DC

Gaillard JF, Paunels H, Michard G (1989) Chemical diagene­
sis in coastal marine sediments. Oceanol Acta 12:175-187

Hansson L (1973) A new set of pH-scales and standard buffers
for sea water. Deep Sea Res 20:479- 491

Harmelin-Vivien M (1985) Atoll de Tikehau, Archipel des
Tuamotu. Proc 5th int Coral Reefs Congr 1:211-268

Hatcher BG (1990) Coral reef primary productivity: a hierar·
chy of pattern and process. TREE (Trends Ecol Evol)

5:149-155
Hesslein RH (1976) An in situ sampler for close interval pore

water studies. Limnol Oceanogr 21:912-924
Hines ME (1985) Microbial biogeochemistry in shallow water

sediments of Bermuda. Proc 5th int Coral Reefs Congr 3:
427-432

Intes A, Arnaudin H (1987) Esquisse sédimentologique du
lagon de Tikehau. Notes Doc ORSTOM Tahiti Ser Ocean­
ogr35:71-100

Johnstone R, Koop K, Larkum AWD (1989) Fluxes of inorganic
nitrogen between sediments and \Vater in a coral reef
lagoon. Proc Linn Soc NSW 110(3):219-227

Kinsey DW (1985) Metabolism, ca:Icification, and carbon pro·
duction. Proc 5th int Coral Reefs Congr 4:504-526

Le Borgne RP, Blanchot J, Charpy L (1989) Zooplankton of the
atoll of Tikehau rruamotu Archipelago) and its relation­
ship to particulate matter. Ivlar Biol 102:341-353

Lenhardl X, (1991) Hydrodynamique des lagons d'atol1s et
d'iles hautes en Polynésie Française. Editions de
l'ORSTOM, Etudes et Thèses. Paris

Lewis JB (1977) Processes of organic production on coral
reefs. Biol Rev 52:305-347

Li YH, Gregory S (1974) Diffusion of ions in sea water and
in deep-sea sediment. Geochim Cosmochim Acta 33:
703-714

Ivlanheim FT (1970) The diffusion of ions in unconsolidated
sediments. Earth Planet Sci Lett 33:1-10

Morse JW, Zullig JJ. Bernstein LD, Millero FJ, Milne P. Mucci
A, Choppin GR (1985) Chemistry of calcium carbonate­
rich shal10w water sediments in the Bahamas. Am J Sei
285:147-185

Ivfucci A (1983) The solubility of calcite and aragonite in sea
water at various salinities, temperatures and one atmos·
phere total pressure. Am J Sci 285:780-799

Rabouille C. Gaillard JF (1990) The validity of steady-state
flux calculations in early diagenesis: a computer simula­
tion of deep-sea silica diagenesis. Deep Sea Res 37:
625-646

Redfield AC, Ketchum BH, Richards FA (1963) The influence
of organisms on the composition of sea water. In: Hill MN
(ed) The sea, VoIH. Composition of sea-water. Compara·
tive and descriptive oceanography. John \Viley & Sons,
New York, p 26-77

Rutgers van der LoeH MM, Anderson LG, Hall POJ. Iverfeldt
A. Josefson AB. SlIndby B, Westerlund SFG (1984) The
asphyxiation technique. An approach to distinguish
between molecular diffusion and biologicall~' mediated
transport at the sediment-water interface. Limnol
Oceallogr 29:675-686

Sayles FL (1985) CaCOJ solubility in marine sediments: evi·
dence for eqllilibrium and nonequilibrium behavior.
Geochim Cosmochim Acta 49:877-888

Stumm W, Morgan JJ (1981) Aquatic chemistry. Wiley·lnter­
science. New York

Sundbàck K, Granéli W (1988) Influence of microphytoben­
thos on the nutrient flux between sediment and water: a
laboratory stlldy. l'Iar Ecol Prog Ser 43:63-69

Sweerts JPRA, Kelly CA. Rudd JWM, Hesslein R, Cappen­
berg TE (1991) Similarity of whole-sediment molecular
diffusion coefficients in freshwater sediments or 10w and
high porosity. Limnol Oceanogr 36:335-342 .

Uppstrolll L (1974) The boron/chlorinity ratio m deep-sea
water from the Pacific Ocean. Deep Sea Res 21:161~163

Williams SL, Gill IP, Yarish SM (1985) Nitrogen cychng ln
backreef sediments (St. Croix, U.S. Virgin Islands). Proc
5th int Coral Reefs Congr 3:389-394 .::C:,;;':

~;~::~\~ '::-

This article was submitted to the editor

"
~1

...

Manuscript {irst receil'ed: March 22, 1995
Revised version accepted: June 19, 1995



-.[,

UN MODELE DE fONCTIONNEMENT DU LAGON DE TIKEHAU

Les lagons d'atolls peuvent être considérés comme des écosystèmes bien
limités par le récif externe, la surface du lagon même et une surface imaginaire Qui
passerait sous le fond. dans les sédiments. à une trentaine de centimètres de
profondeur,

Les échanges d'énergie, de gaz et de matière organique et minérale,
particulaire ou dissoute s'effectuent à travers ces limites selon des processus
physiques et biologiques.

Les échanges lagon-océan dépendent de la configuration de l'atoll (présence
de passes et de chenaux de communication), des conditions de IhydrodynamiQue
(une grande partie des eaux océaniques pénètre dans le lagon sous l'action de la
houle) et de la marée, '

Le contenu de l'écosystème est fait d'eau de mer. de sable d'origine
corallienne et de structures bioconstruites (pinacles coralliens) . L'eau peut être
libre ou contenue dans les interstices des sédiments ou du corail.

La photosynthèse, production primaire, permet aux végétaux de créer de
la matière organique à partir des éléments minéraux dissous en utilisant l'énergie
du soleil. Les organismes qui contribuent à cette production sont en suspension dans
les eaux (phytoplancton) . posés sur les sédiments et les substrats durs
(phytobenthos) ou fixés à l'intérieur de tissus animaux (symbiotes).

Les producteurs primaires sont consommés par les herbivores, constitués
essentiellement par le micro et le mesoplancton, par des organismes vivant à la
surface des sédiments et par des filtreurs fixés sur les substrats durs, Ces
organismes seront à leur tour la proie des carnivores dont la taille va de 1 mm
pour un chaetognathe à lm pour une carangue par exemple,

La compréhension du fonctionnement d'un tel écosystème, permet
l'établissement d'un modèle, représentation simplifiée de la structure et des
processus qui s'y déroulent. C'est à partir de l'étude suivie d'éléments
bi'OgéochimiQues en une série de stations tenant compte de Ihétérogénéité du milieu
et avec une fréquence permettant d'en appréhender les variations temporelles Que
peut être proposé un tel modèle.

Le programme ATOLL. mis en oeuvre par l'OR5TOM en Polynésie
Francaise, à partir de 1982 s'est attaché à préciser les caractéristiques physiques
el chimiques du lagon et des eaux avoisinantes et à quantifier les échanges entre
l'océan et le lagon, En même temps, on acherché à estimer la quantité de Matière
Organique Particulaire (MOP), à chiffrer les productions phytoplanctoniQue et
phytobenthiQue. à évaluer la production, l'excrétion et l'ingestion du zooplancton •
à donner la valeur de la reminéralisation au sein des sédiments et celle des
échanges entre des eaux intersticielles et les eaux lagonaires.

Les rtfs(J/tats des campagnes de mes(Jres sont rassemb/fs dans le schéma
de fOnctionnement ci-dessolls, (o(J ci-contre)

La sa/inité, suivie chaque semaine pendant deux ans sur une radiale de
cinq stations. varie peu au cours de l'année (35-36" ) , Le léger fléchissement de
la courbe dans les premiers mois de l'année peut-être expliqué par la plus grande
abondance des précipitations de décembre à mars.

L8 températllre des eaux, mesurée avec la même fréquence Que la
, s~linité. est assez fidèlement dépendante de l'énergie lumineuse incidente; on note
cependant Que la baisse thermique de lhiver austral est plus tardive Que celle de
l'énergie lumineuse. Celle-ci diminue avec la profondeur pour n'être plus à 25 m
(profondeur moyenne du lagon) Que 10 r. de la valeur de surface,
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Une comparaison des concentrations en azote, carbone et phosphore des
eaux du lagon avec celles des eaux océaniques superficielles (tableau 1)montre Que
les eaux lagonaires sont 2 à 3 fois plus riches en carbone. azote et phosphore
particulaire (COP. NOP. POP) et ammoniaque (NH4) Que les eaux océaniques et
présentent une richesse peu différente en azote nitrique et nitreux(N02 + N03), en
azote organique dissous (NOD) • en phosphate (P04) et en phosphore organique
dissous (POO).

2

Océan
Lagon

Océan
Lagon

N02 + N03 NH4 P04 POO

I.OtO,6 11±3 5.:!:1 9 ±3
·1.5~O,6 29+6 5:!:.1 12+3

NOD COP NOP POP

16±8 104±10 12.±2 1.4~O,3

18±5 243±12 26.!1 3,6~O,2

Tableau 1 : Moyenne des concentrations en azote et phosphore (mg par m3) du
lagon et des eaux océaniques superficielles.

Les échanges hydriques Qui s'exercent entre le lagon et l'océan se font au
rythme de 700 mô/seconde, ce Qui. compte-tenu du volume lagonaire. entr-aîne un
temps de résidence moyen des eaux dans le lagon de 175jours, La sortie d'eau par
la passe est compensée par une entrée équivalente par les chenaux situés à l'est et
au sud de l'atoll,

CYCLE DU CARBONE

Le carbone du lagon est représenté par la matière organique-par/leu/aire
et le benthos.

Les détritus- -plancton mort. excréments de zooplancton. matière
organique arrachée aux substrats coralliens-. forment 90 ~ du carbone de la
matfère organique partlculaire alors Que la biomasse des bactéries est plus élevée
Que celle du phytoplancton et du zooplancton, Examens microscopi eues et analyses
chimiques permettent de déterminer la taille et la composItion des particules (Fig.)
Les particules organiques d'une taille inférieure à 3 urn constituent la majorité du
carbone organique (76 m. C'est dans cette classe de taille (0,2 urn) - 3 urn) Que
l'on trouve 90 ~ du phytoplancton dont 76 ~ de cyanobactêries, les bactéries et
80 r. des détritus,
La biomasse du phytobenthos, estimée à partir des teneurs en chlorophylle des cinq
premiers millimètres de sédiment est deux fois plus importante Que celle du
phytoplancton. La faune. les bactéries et les détritus benthiques n'ont pas été
Quantifiés.

La mesure de l'assimilation de carbone mInéral radioactif par le
phytoplancton ln situ et à différentes profondeurs permet d'évaluer la production
de celui-ci. Cette production entre pour64 r. dans la production totale de carbone
du lagon avec 440 mg de carbone par m2 de lagon et par jour. Mais, malgré une
telle production, la biomasse phytoplanctonique, mesurée à partir de la



chlorophylle - a • resle faible car elle esl en grande partie ingérée par le
zooplancton (314 mg C/m2 de lagon el par jour).
Nolons Que le zooplancton (351Jm à 2000 IJm) en regard produil 132mgC/m2. solt
un rendemenl de 42 f. . La production des bacléries el du zooplancton de laille
inférieure à 35 IJm esl inconnue.

La comparaison plancton-benthos monlre Que la production phvtooenthicue
représenle 57 r. de la production pnytcplanctonicue, ce Qui va à l'encontre de bon
nombre de travaux sur le milieu corallien Qui concluenl à la prééminence de la
production primaire benthique sur la phvtoplanctonioue. Mais ces travaux,
notamment ceux Qui onl élé effectués sur la Grande Barrière d'Australie onl élé
réalisés dans des zones de faible profondeur alors Que l'on sail Que la production du
phylobenlhos esl fortement dépendante de l'énergie lumineuse incidenle , donc de la
profondeur (Fig.)
Cela permet d'établir une relation entre production (lJg 02 par m2 el par jour) el
profondeur (rn.)

Prod = 25.5 . profondeur + 1005
el de construire alors une carle de la production phvtobentique journalière (Fiq.)
En multiplianl les productions horaires du tableau 2 par 10 (nombre dheures
d'éclairement) el en les inlégranl jusqu'au fond. on peul égalemenl construire la
carte de la production phyloplenctcnioue journalière.
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Profondeur (rn)

0-2
2 - 5
5 - 10

10 - 15
15 - 20
20 - 24

production mg C
par m2 et par heure

3.92 ± 1.02
2.27 ± 0.67
2.68 ± 1.33
2.00 ± 0.72
1.17 ± 1.15
0.54

Tableau 2· Production phvtoplanctonioue horaire en fonction de la profondeur.

La production benthique esl supérieure à la planctonlcue dans les 10
premiers mètres. à la périphérie du lagon. Celle zone de faible profondeur ne
représente cependant Que 2 r. de la surface.

LE CYCLE DE L'AZOTE

La majeure partie de l'azote du lagon se présenle sous forme organique
(65 f.), 34 r. sous /orme d'azote dissous el 30 ft sous forme d'azote pt/dieu/aire.
t'azote minéral esl essentiellement de "ammoniaque (95 f.).

L'azote orgonique dissous. (NOD) esl alimenlé par l'excrélion du
zooplancton (0,5 mg N par m2 et par jour). par d'autres excrétions el par la
dégradalion bactérienne de la Matière Organique Particulaire non Quantifiées, Les
eaux lagonaires sont à peine plus riches en NOD Que l'océan et exportent 0.3 ....... N
par.,jlrl1l2 et par jour vers les eaux extérieures. .......'ll

La forme dsrote minka/ la plus abondante du lagon est l'ammoniaque
(NH4) • ce Qui est surprenant car les eaux lagonaires sont saturées en oxygène.
L'orlglne de NH4 est attribuée à l'excrétion du zooplancton (12 mg N- NH4 par m2
et par jour) et à la diffusion à partir des sédiments estimée. à 237 mg N-NH4
(mesure dans une chambre anoxique). Mais l'assimilation au contact eau-sédiment
par les organismes aérobies n'utilisant pas l'énergie lumineuse pour la synthèse



organique (organismes non ohotoautotrophes) ne permettrait qu'à 17 mg NH4
(valeur mesurée dans une chambre oxygénée) d'arriver dans la masse d'eau.

La somme de l'excrétion el de la diffusion représenle 46 ra de
l'assimilation d'azote par le phytoplancton. le reliquat de 54 ra pouvant être fourni
par l'azote moléculaire dissous (N2) assimilable par les cyanobactéries du
phytoplancton ou par la reminéralisation au sein de la colonne d'eau.

La cooceatratïoo en azote orçsmooe partleulaire est pratk;uement
constante au cours de l'année. ce Qui laisse supposer l'existence d'un équilibre
enlre sa production el son élimination. Celle-ci est la somme de la sédimenlation,
~g/m2/j). de l'ingestion par les organismes dètritivores (poissons el
flltreurs), de l'exportation hors du lagon (2mg/m2/j) el de l'excrétion
(12mg/m21[), La production est la somme de celles du phytoplancton
(63mg/m2/J), des bactéries utilisanl NOD comme substrat el de la quantité d'azote
organique particula ire (NOP) détritioue provenanl du récif exlérieur,

LE CYCLE DU PHOSPHORE

Le phosphore or90nk;ue dissous (POD) représente 57 ra du phosphore total
du lagon. Il est alimenlé par l'excrétion du zooplancton (0,7 mg/m2/j), par
d'autres excrétions non Quantifiées el par la dégradation bactérienne de la matière
organique particulaire. /1 est éliminé par son exportation (0,5 mg/m2/j),

Le phosphore minéral (P04) forme 25 r. du phosphore total. Il est
assimilé par Je phytoplancton (12mg/m2/j) el alimenté par l'excrétion· du
zooplancton (2,3mg/m2/j) el la diffusion à partir des sédiments (2mg/m2/j).
Mals comme pour l'azote minéral, une bonne partie du phosphore diffusé par les
sédiments est assimilée au fond (8 mg par m21j sur 10 mg par m21 j mesurés à la
chambre anoxique).
La somme de l'excrétion el de la diffusion représenle 36 % de l'assimilation, le
resle powanl provenir de la reminéralisation dans la colonne d'eau (7,7 mg par
m2 el par j).

Les concentrations de phosphore minéral étant du même ordre dans le
lagon el dans l'océan. il n'y a donc pas c'exportatton nette en dehors de
l'écosystème,

Le phosphore orponk;ue par/iculaire, 18 %du P total, est alimenté par la
production phyloplanctonique (12mg/m21 j), les détritus exogènes el la production
des bactéries utilisanlle phosphore organique dissous (POP), " est éliminé de l'eau
par l'exportation (0,3 mg/m2/j), par sa sédimentation %mg/m2/j) et par son
excrétion (2,3mg/m2/j), 6.1

En définitive. celle tentative de modélisation de Tikehau, encore
incomplète en raison de la méconnaissance de Quelques flux permet déjà de dégager
plusieurs conclusions aidant à la compréhension du fonctlonnernent des atolls.

La to/~/e despar/leules orpaniques est trés f)tJt/~e , Ce fait n'avait jamais
élé mis en évidence dans les lagons d'atoll el peut avoir une imporlance
considérable sur les peuplements de fillreurs Qui doivent, pour s'alimenter.
posséder des dispositifs permettantde relenir les particules de laille inférieure à
3 urn.

La matière orponique est compostepour 90 % de d<!trl~us. La production
pbytoplenctonioue domine de façon écrasante celle du phytobenthos.

Le ......oop/sactoa consomme toute la production phytoplancton/que
journalière. si bien Qu'il n'y a pas ou peu d'exportation hors des limiles de l'atoll,

Lazoü et le phosphore se rencontrent essentiellement sous forme
organique,

4



Une minérl1lisotion de 10 motière orgonique 11 lieu dl1ns les sédiments. Ses
produils diffusenl ensuile dans le lagon el couvrenl 17 r. des besoins en phosphore
el 27 r. des besoins en azote de la produclion du phytoplancton alors QUe
l'excrétion par le zooplancton fournil respectivement 19 r. de ces mêmes besoins
en phosphore el en azote.

Le laçon est incontesttlblement exportateur de matière organique, Mais ,
pour expliquer ce phénomène. il faul qu'il y ail un apporl c'azote el de phosphore
Qui provient de délrilus fournis par la couronne récifale de l'atoll, les bacléries
présentes dans les sédimenls el dans l'eau assuranl la reminéralisalion.

Mais une question primordiale resle posée. D'où proviennenl en effel
l'azote el le phosphore nécessaires à la construction récifale sachant qu'elle doil
non seulemenl assurer sa pèrènnitè, mais aussi' fournir les délrilus donl la
reminéralisalion permel la production primaire du lagon? On imagine difficilemenl

. Que les eaux océaniques superficielles de la région qui sonl parmi les plus pauvres
du monde puissenl assurer ces besoins. Il parail donc nécessaire d'imaginer
d'autres sources à ces matières, La lhéorie de l'Endo-Upwelling Géotherrnioue (voir
supra) pourrai l y apporter une réponse.
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Atmospheric Dinitrogen fixation by lagoonal benthic communities as a Source of Nitrogen For
the primary benthic production ofTikehau Lagoon (Tuamotu Archipelago, French Polynesia).

C. Charpy-Roubaud l
, L. Charpy· and A.W. Larkum2

·ORSTOM, Centre d'Océanologie de Marseille, traverse de la Batterie des Lions, F-13007
Marseille, France. e-mail: clcharpy@orstom.fr
2School ofBiological Sciences, University ofSydney, Sydney, NSW 2006, Australia.

ABSTRACT
On the sandy bottom of the 1agoon at Tikehau there were numerous microbial mats of several
different types. The majority of these mats were dominated by cyanobacteria (photoautotrophic
oxygenic prokaryotic organisms) many of which are capable of using dinitrogen as a nitrogen
source. Because of their abundance, these cynobacterial mats are an important contributor to
nitrogen fixation and thus for the primary production of the lagoon.

Rates of acetylene reduction by benthic lagoonal communities \vere measured in Tikehau
between 1991 and 1995: these included benthic sandy sediments, benthic sandy lagoonal mats and
benthic lagoonal limestone surfaces. Nitrogenase activity \Vas observed on ail these substrata. The
acetylene reduction J15N2 fixation ratio \Vas measured for the different communities and varied
between 1.8 and 4.8, depending on substratum. Nitrogen fixation was 1.7 to 7 times higher during
the daylight depending on community.,. N2 fixation rates, in mg N mo2.dol

, ranged from 0.4 to 3.9
for the lagoonal sandy communities and 2.12 for the lagoonal limestone. Totallagoonal sandy N2

fixation contributed 24.4% of the total nitrogen requirement for the benthic primary production of
soft bottom communities of the lagoon. The input ofN2 fixation to the planktonic communities of
the lagoon, which are highly productive, is unquantified but is Iikely to be large.

Keywords: Atoll, N2 fixation, microbial mats.

1 INTRODUCTION
Ever since the earliest observations, the fertility of coral reefs, especially the supply of nitrogen and
phosphorus, has posed a problem for observers (Odum and Odum 1955, Wiebe el al 1975).
Typically coral reefs are found in tropical oceanic waters characterized by low nutrient
concentrations, low plankton biomass (oligotrophic waters) and low diversity and biomass in
contrast to the coral reefs \vhich have sorne of the highest diversities and productivities of any
ecosystem known. A common type of coral formation is the coral atoll found in the Indo-Pacific
with a rim (sorne times extending up to 50 km in diameter) surrounding a deep lagoon. Most
studies of atolls have focused on the productivity and nutrient relations of shallow coral
assemblages on the rim (D'Elia and Wiebe 1990, Larkum el al 1988, Shashar el al 1994).
However, in terms of area and volume, the lagoon may often be the most significant component of
the system and the Polynesian atolls are very important for the economy of such island nations as
French Polynesia.

It has often been suggested that the productivity of the coral reef ecosystem depends on an
adequate supply of inorganic nitrogen to primary producers. Many studies were focused on this
aspect (D'Elia and Wiebe 1990, Larkum el al 1988; Shashar el al 1994, Capone el al 1992).
Nitrogen can be supplied by at least two processes : i) exogenous input (such as advection or
riverine input- see Fumas el al 1997) and ii) atmospheric dinitrogen fixation by nitrogen-fixing
organisms. The last process appears to make a major contribution (Mague and Holm-Hansen 1975,
Webb el al. 1975, Wiebe et al. 1975, Lewis 1977, Wilkinson el al. 1984, Larkum 1988, D'Elia
1988). 8iological nitrogen fixation is a characteristic feature of many benthic photosynthetic
communities (Carpenter el al. 1978, Pearson el af.1979, Potts and Whitton 1977, Skyring et al.
1988, Stal el al. 1984, Whitton and Potts 1982) of which cyanobacteria are the most common
(Hanson 1974, Mague and Holm-Hansen 1975, Wiebe el a/.1975, Fay 1992). Because of its
Charpy-Roubaud, Charpy, Larkwa. Nitrogen fixation in atoll lagoon p.l



1
2

3 2.3 NitrogenflXation measurements

4 2.3.1 Method

5 Nitrogen fixation \Vas estimated using the acetylene reduction/ethylene production method
6 (Stewart et al. 1967, Hardy et al. 1986 Larkum et al. 1988). Short (4 h) and long (I2h to 24h)-term
7 measurements were performed.
8 The irradiance of daylight incubations was measured using a LICOR quantum meter. Dark
9 N2 fixation was measured both during the night and during the day by wrapping incubation bottles

lOin aluminum foil and black plastic.

Il 2.3.2 Methodolo!:,l)' applied to the communities

12 Sandy communities, collected together with substratum, \Vere not disturbed Incubations
13 were carried out in 500 ml glass jars with spring-Ioading perspex lids with a rubber injection port
14 (Larkum et al. 1988 Experiments \Vere started by the removal of 50 ml air and the injection of 50
15 ml of C2H2 followed by swirling for several minutes. Most of the experiments were carried out in
16 bottles incubated in floating racks just below sea surface (0.30 cm) to assure a temperature similar
17 to that in situ. Wind and wave action caused gentle stirring. To estimate the influence of ligbt,
18 incubations \Vere made at different depths

19 2.3.3 Ethylene analysis

20 Gas sampIes were taken from the incubation jars after swirling for several minutes. We used
21 4 ml evacuated glass sampling tubes. Ethylene production was assayed using a portable gas
22 chromatograph with a stainless steel column (Poropak T) and a sensitive thermal conductivity
23 detector for C4H4 detection. Fifty to 500 JlI of gas was injected and the C4H~ peak was followed on
24 a strip-chart recorder. The system was calibrated each ten analysis with known dilutions ofC4H4•

25 2.3.4 Determination of the C2H2 : N2 ratio

26 Numerous authors have assumed a ratio between 3 and 4 (C2H2 reduced) : 1 (mole N2 fixed) or 3 : 2
27 (Hardy et al. 1968, Joye & Pearl 1994) to ca1culate nitrogen fixation from C2H2 measurements.
28 When tested experimentally, this ratio can vary strongly (Postgate 1982, Capone 1983) depending
29 on populations, substratum and environmental conditions (Larkum et al. 1988). It is therefore
30 important to calibrate the acetylene reduction method, using 15N measurements as carried out for
31 each of the studied communities. This \Vas done by incubating samples for 24 h in a culture
32 chamber with a light energy of 50 ilE mo2 h- I in presence of C2H2• After the C2H4 measuremenls,
33 gaseous N2 was removed from sampIe flasks by flushing the slurry \Vith 100% He (Seitzinger &
34 Garber 1987). Fifty ml of He were then removed and replaced by 50 ml of 15N2. The benthic
35 cyanobacteria were then re-incubated for 24 h in the same conditions as before with 0.2 atm of 98%
36 atom % 15N2. At the end of the incubation, gas samples were taken using 4 ml evacuated tubes and
37 incubated communities were immediately frozen. The incubation water and organisms were
38 digested by Kjeldahl procedures and the ammonia was steam-distilled into boric acid and titrated
39 with dilute HCI as described by Bergersen (1980). Micro-diffusion techniques were used for
40 recovery of the dissolved inorganic and organic nitrogen (Slawyk & Raimbault 1995). 15N
41 measurements were made on a Tracer mass (Europa Cientific) spectrometer in Marseille, France.
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1 3.4 Total bentlticflxationfor tlte lagoon

2 3.4.1 Total percentage of recovery of each studied community.

3
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We estimated the percentage for each sandy lagoonal community (Fig .4) from a survey of
58 randomly selected stations in the lagoon. We assumed that each 1 m) of pinnacle is completely
covered by limestone. Estimated surfaces of each studied substrate appear in Table 3 column 5.

3.4.2 Total benthic N2 fixation

N2 fixation rates of different substrates appear in Table 4 column 3. Sand2 is the community
with the highest fixation per m2 among the lagoonal communities (soft bottom + limestone).

Multiplying the relative substratum abundance by the nitrogen fixation rate of each
substratum and by the average area of each type oflagoonal environment, one can estimate the total
activity of each environment. We used daily average acetylene reduction rate at 25m depth
(DARR25 in Table 2), i.e. at lagoon average depth. Results for the entire lagoon and for each
substrate appear in Table 3 column 7. For the whole lagoon, the highest N2 fixation is observed for
the lagoonal sandy communities \vith 432 Kg N d'l against 50.88 Kg N d'I for the limestone of
pinnacles.

3.4.3 Contribution of soft bottom community nitrogen fixers to primary production:

To estimate the contribution ofN2 fixation to the benthic primaf)' production, we assumed that:
1) N2 fixation by soft bottom communities (Sando to Sand3) is a N supply to sandy
microphytobenthic (i.e. growing at sediment water interface) production (= "SWI" primary
production. 2) N2 fixation by limestone substrata is an N supply to the production of the pinnacles.
We calculated requirements of sandy and pinnacle primary productions, using Redfield ratio
(6.6:1), "SWI" primary production (= 250 mg C.m·2. d,l, Charpy-Roubaud, 1988), excess
production of the pinnacle (= 100 mg N. m·2.d'l, Charpy and Charpy-Roubaud 1996). So
requirements for SWI primary production are 44.19 mg N.m·2.d·1 Much of this requirement must
come from remineralization of DOM/POM and from the new fixation. Using a classic value of 0.1
for F ratio (Eppley and Peterson, 1979), we can estimate new production in order of 4.41 mg N.m·
2.d'l . "SWI" N2 fixation contributes 24.4 % of the new production. Limestone excess production
value is similar to new production (Hatcher, 1990). So, limestone new production is 17.7 mg N.m'
2.d-1. and limestone N2 fixation contributes 11.97 % of the new production.

4 DISCUSSIO~

Acetylene reduction rates were detected in aH lagoonal benthic communities that were studied
whether or not the cyanobacteria present were heterocystous. This is in accord with CUITent
knowledge which shows that many non-heterocystous cyanobacteria can fix atmospheric dinitrogen
(Paling el al 1989). Seasonal or site-to-site variation was generally not statistically discemible
against the high back ground variation and would need higher levels of replication to detect..

4.1 Influence ofpllysicalfactors

The differences in ratio of light to dark Nz fixation are of interest. High ratios suggest a light­
driven process and this is most likely due to cyanobacteria with nif genes, but other anoxygenic
photosynthetic bacteria cannot be exc1uded. The fixation in the dark which is significant in man)'
sites and is greater than that in the light in the case of beach rock is likely the result of N2 fixation
by eubacteria other than cyanobacteria. Lyndgbya mats (equivalent to SandJ) have previously been
Charpy-Roubaud, Cbarpy, Larkum. Nitrogen fixation in atoll lagoon p.5
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1 nitrogen (44 mgN.m-2.d· t or 176 Kg.d- t for the whole lagoon). This input would be 40% of the
2 contribution of the soft-bouom input. However much more work needs to be done to identify the
3 source of the nitrogen fixation and to establish the reliability of the fixation rates.
4 However it is clear that benthic N2 fixation is the most important process for supplying N to
5 the primary producers of the lagoon. We can compare with diffusional nutrient fluxes at the
6 sediment-water interface: this process provides only between 0.1 to 6.8 % ofN requirements of the
7 primary production (Charpy-Roubaud el al. 1996)
8
9 5 CONCLUSION

10 Ali benthic studied exhibited appreciable nitrogen fixation rates. For the most part light which
Il induces photosynthetic production, increased N2 fixation of lagoonal communities Despite to the
12 large size of the water body in the lagoon which is comparatively deep, N supply by soft bottom
13 benthic N2 fixation is significant and is the most important contributor to the primary production.
14 Its contribution can be augmented by the N2 fixation of pinnacles.. More work needs to be done to
15 test whether there is a significant input of fixed N2 from phytoplankton communities in the lagoon.
16
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Table 1: Taxonomv ofcvanobacterial communities ofTikehau atoll la~oon

Communities Organisms

Sand 0
Sand 1
Sand 2
Sand 3
Limestone surfaces

Diatoms, Dinoflagellate. no apparent cyanobacteria
Spirulilla, Oscil/aloria, Prorocel1lntm'~ undetermined species
Spimlilla, ascii/a/aria, Allabaella, Dilloflagel/a/e+ undetermined species
l.yngbya associations + sorne undetermined species
Ccilo/hrix, Oscil/a/oria, Plellrocavso + undetermined soecies

Communities Davlight Ni.ght DIN Q DARR1 sm
Sand 0 0.33±0.03 0.03±0.01 Il 1 43.2
Sand 1 0.52±0.23 0.32±0.06 1.6 1 100.8
Sand 2 1.30±0.97 0.74±0.14 1.7 1 244.8
Sand 3 0.99±0.36 0.16±0.02 6.2 0.49 67.6
LS 1.83±0.26 0.26±0.08 7 - 251

Table 2: Mean ± 1 SE acelylene reduction rates (ARR.) Oleasured in lagoonal communities during daylighl and
during the night (nmol cm'l h'!). LS == pinnacle limestone surface; DIN == DaylightINight; Q == ARR measured in
surface 1ARR measured at 25 m (average depth of the lagoon); DARR15m == daily ARR at 25 m depth (Jlmol m·l

day"I). .

Table 3 : P) ==Acetylene reduction rate at 25 m depth (DARRl5m: !-Imol m·l d· l
) ; (2) = Nl :Cl14 ratio; (3) == N1 fixation

(mg N m' d-I); (4) == % of recovery by lagoonal cyanobacterial communities ; (5) == daily fixation per virtual square
1 1 1 1meter oflagoon (mg N m' d'); (6) == concemed surface (Km'); (7) == total Nz fixation (Kg Nd"). -,

Sort bottom communities (1) (2) (3) (4) (5) (6) (7)

Sand 0 43.2 3.0· 0.4" 46.2 0.18 184.8 72
Sand 1 100.8 2.2 1.26 42.4 0.53 169.6 212
Sand 2 244.8 1.8 3.9 2.8 0.11 11.2 44
Sand 3 67.6 4.8 0.39 6.7 0.26 26.6 104

Total soft botto", 1.08 392.2 432
Limestone surfaces 251 3.3 2.12 6.0 24 50.88

Total Limestone 50.88
Total bent/rie Itlf!oona/ N2fixation 482.88

• Value calculated with Nl:Cl~ ratio == 3

•

Table 4:decreasing order of 1) Acetylene reduction rate importance (==ARRI) 2) ofN1 fixation, in mg N.d'I, per m,lof
corn munity (= N1fix.m'll) 3) of N1fixation. in mg N .d'I, per « virtual » m·l 0f lagoon (= ; N1fix.m·lIL, which is like as
total substratum (s)N2 fixation) ; EBS = exposed beach sand; EM == exposed mats; BR == beach rock.
(A) == % of the best tixing community fixation rate; (8) =% of the total substrate fixation rate; (C)==% of the total
lIN li .agoona z Ixat Ion rate

Community Sand 0 Sand 1 Sand 2 Sand 3 Limestone.

ARR! 4 2 1 3
N2fix.m·- 1 3 2 1 4 1'
(A) 10.3% 32.3% 100% 10%
N2fix.m·.i:II. (,'r s) .. 1 4 2~

(B) 16% 49% 10% 25%



1 AtIB9sph@ric: Dinitrog@n fixation by hard and sandy expoied b@lltiaic communities of Tikebau
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8
9 ABSTRACT

10 On the reef around the lagoon at Tikehau there \Vere numerous microbial mats of several different
Il types all dominated by cyanobacteria. Many of these prokaryotic organisms are capable to fix
12 dinitrogen. And, due to their abundance and their distribution, can play a lead in functioning of the
13 atoll.
14 Rates of acetylene reduction by benthic reef and beach communities \Vere measured in Tikehau
15 between 1991 and 1995: these included emergent mats, beach sand, kopara mats and beach rock.
16 Nitrogenase activity \Vas observed on all these substrata. The acetylene reduction ;I~2 fixation
17 ratio was measured for the different communities and is 1.6 on each substratum. Nitrogen fixation
18 was 3 to 17 times higher during the daylight depending on mats community except for beach rock
19 which showed a greater fixation during the night. N2 fixation ratesranged from 1.44 mg N m-l.d-l to
20 4.55 mg N m-2.d-1

. Total exposed mats N2 fixation contributed 17 % of the total (lagoonal +
21 exposed communities) benthic nitrogen fixation. ,
22 Keywords: Atoll, N2 fixation, microbial mats.
23
24 1 INTRODUCTION
25 A common type of coral formation in tropical oceanic waters, characterized by low nutrient
26 concentrations, is the coral atoll found in the Indo-Pacific with a rim surrounding a deep lagoon.
27 Because they are resourceful (fishes, coprah, shells) Polynesian atolls are very important for the
28 economy of French Polynesia. Most studies of atolls have focused on the productivity and nutrient
29 relations of shallow coral assemblages on the rim (D'Elia and Wiebe 1990, Larkum el al 1988,
30 Shashar et al 1994). However, in terms of area and volume, the lagoon is a very important
31 component of the Polynesian atolls. Because the localization of the polynesian atoll (distance to any
32 island), the Iow density of population and their geological formation (down islands), reef do not
33 receive any terigenous or important anthropic supply.
34 It has often been suggested that the productivity of the coral reef ecosystem depends on an
35 adequate supply of inorganic nitrogen to primary producers (D'Elia and Wiebe 1990, Larkum el al
36 1988; Shashar et al 1994, Capone et al 1992). Nitrogen fixation by cyanobacterial communities
37 appears to contribute largely to this supply (Mague and Holm-Hansen 1975, Webb et al. 1975,
38 Wiebe et al. 1975, Lewis 1977, Wilkinson el al. 1984, Larkum 1988, D'Elia 1988). In a previous
39 \York (Charpy-Roubaud el al., submetted to MEPS) we observed that all benthic cyanobacterial
40 communities of the lagoon of Tikehau atoll exhibited appreciable nitrogen fixation rates. N supply
41 by soft bottom benthic N2 fixation augrnented by the N2 fixation of pinnacles. This process.
42 contributed for 24 % to the nitrogen primary production requirements ).
43 Biological nitrogen fixation is a characteristic feature of many cyanobacterial reef
44 communities (Carpenter et al. 1978, Pearson et al. 1979, Potts and Whitton 1977, Skyrïng et al.
45 1988, Stal et al. 1984, Whitton and Potts 1982 Hanson 1974, Mague and Holm-Hansen 1975,
46 Wiebe et al.1975, Fay 1992. In Tikehaureef, the exposed microbial mats are communities
47 dominated by cyanobacteria. They are very extensive growing on sandy beaches, beach rock or
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Soumis a MEPS

1 form algal crust, kopara (Defarge et al., 1994) ponds.The density and the texture of benthic
2 cyanobacterial mats can vary greatly: they can form raised mats with fine or large thickness with a
3 soft or hard crust. Kopara mats are shallow stagnant, freshwater isolated from the lagoon by land,
4 with a depth of up to 2 m and dominated by cyanobacteria. They constitute a unique ecosystem of
5 atolls. AlI these mats are permanent and are able to have an input on lagoonal waters when
6 "washing" occurs.
7 The aims of this work were i) to identify the major sites fixing nitrogen ii) to evaluate the
8 nitrogen supply by nitrogenase activityof exposed communities and its contribution to the total
9 benthic N2 fixation. Because Nz fixation rates are highly dependent on the nature of the substratum

10 (Larkum el al. 1988, O'Neil and Capone 1989, Shashar el al. 1994, Charpy-Roubaud et al.
Il submitted to MEPS) the present study examined the potential for Nzfixing activity in each exposed
12 cited communities and took into account a number of factors such as location, season light salinity
13 and desiccation.
14
15 2 MATERIAL AND METHODS

16 2.1 Site areas

17 The present study was carried out at Tikehau, open atoll situated in the north-west of the
18 Tuamotu archipelago. Is reef rim is ca 78 km long (Intes 1984). And the 25 kmz of islands are
19 intersected by reef-flat spillways (hoa) which link the lagoon and the ocean; one of these, at the
20 western end, forms a 200 m wide and 4 m deep passage. Generally, oceanic waters do not pass over
21 the reef. This feature and the high irradiance have as results that the exposed mats are dessicated
22 and the exposed sand always dried (except during storms).
23 . To the South-East of the lagoon exposed mats run on vast areas and at the north of the reef
24 ring kopara mats are numerous. Sandy beaches occur aIl around the entire lagoon.

25 2.2 Community Classification ofsubstrata

26 The studied substrata were composed of numerous species of bacteria and cyanobacteria. A
27 preliminary taxonomic study of cyanobacterial flora has led to the checklist of the principal species
28 (Table 1) in which there is a dominance of non-heterocystous species. Bacteria were not studied
29 taxonomically.
30 Cyanobacterial communities are found on the beach fringing the lagoon up to a thickness of
31 2 cm in the sediment. These communities are submerged only during exceptional increases of
32 lagoon water level. Beach rock occurs at the water edge in sorne parts of the lagoon, especially near
33 the reef flat spillways (hoa). Exposed mats cover large areas of the intertidal zone (motu). These
34 mats begin at the lagoon level but they are submerged on]y during storms. They have a permanent
35 surface more or less discrete, depending of the communities. They are formed by successive
36 growths of cyanobacteria and bacteria. We observed three types of exposed mats classified into
37 three groups (Table 1) according to the visual appearance and density of cyanobacterial
38 communities: In exposed Mats l the upper layer, always exposed to sun, a dense turf. It is
39 composed largcly of Scylonema ~pp; underlying layers are sandy with Schi=olhrix sp. - an oxidized
40 iron layer was often observed. For much of the time, exposed Mats2, have a discrete permanent pink
41 colored surface. They are soft and present three successive layers of Schi=othrix sp. These species
42 were observed in underlying layers of crust exposed Mats3 too; the first layer, hard and black, is
43 ta.xonomically undeterrnined but shows a dominance ofcoarse sand.
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1 with 100% He (Seitzinger & Garber 1987). Fifty ml of He were then removed and replaced by 50
2 ml of 15N2. The benthic cyanobacteria were then re-incubated for 24 h in the same conditions as
3 before with 0.2 atm of 98% atom % 1~2' At the end of the incubation, gas samples were taken
4 using 4 ml evacuated tubes and incubated communities were immediately frozen. The incubation
5 water and organisms were digested by Kjeldahl procedures and the ammonia was steam-distilled
6 into boric acid and titrated with dilute HCI as described by Bergersen (1980). Micro-diffusion
7 techniques were used for recovery of the dissolved inorganic and organic nitrogen (Slawyk &
8 Raimbault 1995). l~ measurements \Vere made on a Tracer mass (Europa Cientific) spectrometer
9 in Marseille, France.

10 2.4 WllOle mat's and Benthic community biomass

Il Twenty five stations were prospected at the reefThe surface area ofbeach rock was estimated
12 by multiplying the the projected area ofbeach rock (0.7%) by 1.5 following Larkum et al. (1988),
13 the surface area of beach sand and crust mats were estimated by direct measurements on field and
14 extrapolation checking on a map af the atoll..
15
16 3 RESULTS
17 Nitrogenase activity was observed in aIl substrates studied and detected immediately at the
18 start of incubations, as observed on lagoonal communities (Charpy-Roubaud et al., submitted to
19 MEPS) but contrary to the observations of Shashar et al. (1994).

20 3.1 Influence oftlte ligltt on tlte different exposed cyanobacterial communities

21 The results of diel experiments showed that acetylene reduction rates (= ARR) ofbeach sand,
22 exposed mats and Kopara mats communities decreased at sunset: ARR, though weaker, continued
23 throughout the night to varying extents (Table 2). For these communities, ratio dayly/night ARR
24 vary between 3 to 17.2. In return, beach rocks appeared to fix 1.3 times more during the night.

25 3.2 Acetylene reduction rates of exposed communities (beaclt sand, mats and beach rock) in
26 ligllt and in dark

27 The acetylene reduction rates measured on intertidal communities and exposed mats appear
28 in Table 2. The results of diel experiments showed that acetylene reduction rates (= ARR) of beach
29 sand, exposed mats and Kopara mats communities decreased at sunset: ARR, though weaker,
30 continued throughout the night to varying extents. The exposed mats had by far the highest rates
31 and these were the highest of any community studied. The highest ratio of light/dark fixation
32 observed on exposed mats had indication of a very high contribution of cyanobacterial fixation.
33 Thus the ratios for lightldark fixation were respectively 4 for exposed beach sand communities, 3
34 for Kopara mats and >17 for the exposed mats. In fact in exposed mats daylight ace~lene

35 reduction rates varied very greatly (over a range of94.5 fold; i.e from 0.23 to 21.73 nmol cm- h-1
).

36 Interestingly the exposed beach sand fixed fairly well. Beach rock also showed moderate rates of
37 fixation but surprisingly, it was during the night that these communities showed the highest activity,
38 1.3 time dayly activity. Kopara ponds, on the other hand, although having a high density of
39 cyanobacteria, had relatively low acetylene reduction rates.
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1 approximately seventeen times higher than nighttime rates. So these dry communities (beach rocks
2 and exposed mats) demonstrate clear adaptations to these dry exposed physical conditions.

3 4.2 Comparison between N2fir:ation by exposed and by lagoonal substrates

4 In a previous work (Charpy-Roubaud et al., submitted to MEPS) we observed that the lagoonal
5 sand fixation and the limestone surface fixation represent respectively 89.5 % and 10,5 % of the
6 total nitrogen fixation by lagoonal benthic communities. Atmospheric dinitrogen was a source
7 greater as diffusional nitrogen fluxes at the sediment water interface measured in the same site
8 (Charpy-Roubaud et al., 1996a). In this work the authors have not considered atmospheric
9 dinitrogen fixation by the phytoplankton of the lagoon, reported previously small but significant

10 (Charpy-Roubaud et al., 1996b). The emergent communities show a surprising amount of N2
11 fixation (98.42 Kg N dol in total) which represents 17% of the total benthic N2 fixation. Just how
12 significant this pool is in contributing to the lagoon N budget is at present unknown, but it is likley
13 to be significant. Nitrogen fixation by lagoonal sandy substrates appears higher than exposed
14 communities nitrogen fixation contrarily to observed by Larkum et al. (1988). .But the two
15 ecosystems are very different. At One Tree Island the major primary production comes from coral
16 and epilithic algal communities whereas at Tikehau the major production. The emergent
17 communities show a surprising amount of N2 fixation (98.42 Kg N dol in total) which represents
18 17% of the total benthic Nz fixation. Just how significant this pool is in contributing to the lagoon
19 N budget is at present unknown, but it is likley to be significant. Although the tidal range inside the
20 lagoon is normally less than 15 cm (Lenhardt 1991), the nitrogen fixed by this community could
21 contribute to the lagoon during occasional large elevations of the lagoon level or after sporadic
22 heavy rainstorms

23 4.3 Comparison with literature data

24 Results of various studies carried out by different authors on different zones of coral
25 ecosystems are shown in Table 5 .
26 The Nz fixation rates we measured for Beach Rock (1.4 - 8 mg m-2 day") is in the range of
27 values given by Burris (1976) in Lizard Island, Great Barrier Reef (1.9 - 8.4 mg m

Oz
day") but was

28 higher than the values given by Larkum et al. (0.19 - 0.38 mg m
Oz

day").
29
30
31
32 4 CONCLUSION
33 All benthic exposed cyanobacterial communities studied exhibited appreciable nitrogen fixation
34 rates. For the most part light which induces photosynthetic production, increased N2 fixation of
35 exposed mats communities Despite to their emergent localization, it is clear that benthic N z fixation
36 by exposed communities fixation can playa not important role in the functioning of the atoll .. This
37 input is increased by storms.
38
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Prokaryotic microorganisms have dominated marine environments during early geologic history (Schopf & Klein

1992), leaving laminated stromatolitic structures as the most common fossil evidence of ancient microbial activities.

Stromatolites are interpreted as biosedimentary structures formed at the sediment- water interface through interactions

between microorganisms and sediments, involving trapping and binding of sediment particles andlor minerai

precipitation (Awramik & Margulis cited in Walter 1976). Deposition of minerais in stromatolitic structures

(Lowenstam 1986) promotes their preservation in fossil record (Pentecost 1991). The importance of microbial sediment

trapping vs. minerai precipitation is still a subject of controversy. Rhythmic precipitates were found to fonn

stromatolitic structures particularly prevalent in the Archaean and early Proterozoic marine deposits (Grotzinger &

Read 1983). The study of fossil stromatolites is generally constrained by diagenetic alterations and paucity of preserved

microbia! remains. The nature of the organo-sedimentary interactions and of the genesis of stromatolitic structures rely,

therefore, on studies oftheir putative modern counterparts.

Filamentous and coccoid cyanobacteria are the principal primary producers of microbial communities involved in

stromatolite formation (van Gemerden 1993). Prior to evolution of eukaryotic algae and plants, cyanobacterial have

dominated primary productivity of the oceans. Today, their dominance remains unchallenged under extreme

environmental conditions, so that most modem stromatolites and microbial mats develop in intertidal and shallow

marine settings characterized by fluctuating water supply and salinity. Under normal marine conditions, cyanobacteria

form short-lived pioneer communities leading to stabilization of loose sediments (Yallop et al. 1994, Golubic & Browne

1996). They become replaced by eukaryote-dominated marine benthic communities and tend to recur only under

conditions of environmental stress (Golubic 1994).

Soft, dome and biscuit-shaped, intemally finely laminated stromatolitic structures, which incorporate substantial

quantities of fine grain (micritic) carbonate, were discovered in the lagoon of the Tikehau atoll (Tuamotu Archipelago,

French Polynesia) at depths of 15-23 m (Charpy-Roubaud et al. 1993) (Fig.l). These modem stromatolites coyer large

".



Table 3 : Budget for nitrogen fixation in Tikehau Lagoon.
(1) =Acetylene reduction rate at 25 m depth (DARR25m: Jlmol m-2d· l

) ; (2) = N2:C2:f-4 ratio; (3) =
N2 fixation (mg N m-2 d· l

) ; .(4) = total projected surface (Km2); (5) = total N2 fixation (Kg N d· I ). _,

Exposed communities 1 2 3 4 5
sand 153.6 1.6 1.44 0.9 0.22
mats 458.4 1.6 8.00 10 80

Beach rock 488 1.6 4.55 4 18.2
Total exposed mats 98.42

Table 4:: Summary ofnitrogen fixation by the communities of Tikehau Reefpresented in
decreasing order. 1) Acetylene reduction rate important communities (=ARRI); 2) N2 fixation, in
mg N.d· l

, Rer m-2of community (= N2fix.m-2I); 3) N2fixation, in mg N .d· l
, per m-2of substratum (=

; N2fix.m- IL, i.e. total substratum (S)N2 fixation ).
PLS = Pinnacle limestone surface; EBS = exposed beach sand; EM = exposed mats; BR = beach
rock.
(A) = % of the highest rate ofN2 fixation; (B) = % of the total substrate fixation rate; (C) = % of
the totallagoonal N2 fixation rate.

Community EBS EM BR

ARRI 3 2 1
N2fix.m·.... 1 3 1 2
(A) 18% 100% 57%
N2fix.m·....IL (or S)
(B) 0.2% 82% 17.8%

Table 5: Respective N2 fixation rates oflagoonal and exposed communities and their
contributions to this total benthic process.

N2 Fixation
Totallagoonal fixation :482.88 1Total exposed mats : 98.42 1Total benthic N2 fixation : 581.3.
Contribution to total benthic N2 Fixation
Sandy communities 173 % 1Limestone : 10 % 1Exposed communities : 17%

Table 6. Comparison of nitrogen fixation by cornmunities ofTikehau reefwith reported rates of
nitrogen fixation in coral reef areas (GBR = Great Barrier Reef. LSB = Lagoonal soft bottom, EC =
exposed communities (beach sand and exposed mats). BR = beach rock).

Place Methods mgm'''day" Source

OTI (beach rocks) CzHz red; ISNz 0.19-0.38 (c) Larkum etai. (1988)

Lizard Island (beach rocks) CzHz red; ISNz 1.9-8.4 Burris (1976)

Tikchau (beach rocks) CzHz redj \SNz 1.4 - 8 This study

Tikehau (ES) CzHz redj \SNz 1.44 This study

Tikehau (EM) CzHz redj \SNz 8 This study
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areas throughout the lagoon fioor, especially densely populating are around patch reefs. These stromatolitic structures

are built by filamentous, sheathed, nonheterocystous cyanobacteria recognized as two new species of Phormidium (Fig.

2).

Both form gelatinous domes up to 15 cm in diameter. Laminated interior of these stromatolites contains mostly

empty sheaths covered by fine grains of carbonate. Live cyanobacterial trichomes are concentrated on the surface of the

structures. The sheaths of both cyanobacteria are thin and firm containing one trichome pel' sheath. Theil' stromatolithic

structures often co- occur. They are similar in shape, consistency and size and differ macroscopically only in color.

Microscopically, the size difference between the two organisms is significant and conspicuous.

The larger cyanobacterium, Phormidium sp.1 forms brown stromatolitic structures. Cells are on the average longer

than wide 5.0 - 6.9 llm (Mean ± standard deviation In/: 5.74 ± 0.47 llm, N=IOO) wide, and 5.2-11.8 llm (8.54 ± 1.64

~lmJ N=IOO) /lm long. The much smaller Phormidium sp.2 forms mauve gelatinous domes. Cells are narrow, mostly

around one micrometer (0.99 ± 0.16 llm, N=IOO) wide and much longer than wide, 2.8 - 7.2 llm (4.95 ± 1.06 llm,

N=IOO) long.

Most specimens were soft when collected, a few older ones showed hardening by calcification. Percentage of

CaCOJ in soft specimens varied between 71 % and 84 % of dry weight. The amount of carbonate particles entrapped in

the course of the growth of the structure could not been established. However, the carbonate precipitation continues

inside the stmctures in absence of metabolically active cyanobacterial cells, leading to lithification of stromatolites,

which promotes their preservation following burial in the sediment. The relationship between total carbon (including

carbonate) to organic carbon in soft stromatolites varied from 12:3 to 12: l, and was comparable with the values

obtained for the surrounding sediments. In contrast, the concentration of nitrogen and phosphorus in the structures were

higher then in the surrounding sediments by a factor of JO and 2 respectively.

Built and dominated by cyanobacteria, these stromatolitic structures create a special benthic microenvironment

which harbors and maintains diverse microorganisms. Accordingly, measurements of activities in the structures and

organic products are not necessarily attributable to cyanobacteria alone (Charpy-Roubaud et al. 1990, 1996). Dinitrogen

fixation was measured by acetylene reduction for entire stromatolitic structures. It occurs both at night and during the

day, with daylight rates showing significantly higher values up to 406 Mol N d-I. The sites of nitrogen fixation could

not be localized, but the timing correlates with photosynthetic activity. Pigments were extracted from the stromatolitic

structures and analyzed using HPLC. The principal components are chlorophyll a, (with lesser quantities of chlorophylls

band c) and b-carotene. The ratio of chlorophylls to total carotenoids varies between 1.3 and 8.4. The samples contain

signifieant concentration of xanthophylls specifie to cyanobacteria: oscillaxanthin and myxoxanthophyll. Chlorophylls



band c, together with xanthophylls peridinin, fucoxanthin and diadinoxanthin are derived from algal cells that settled

on, or were entrapped into the structure.

Discussion

Massive occurrences of cyanobacteria in marine environments is usually associated with eutrophication. This

general observation has been supported by observation of increased growth of cyanobacteria in Pacific coral reefs under

human influence (Charpy-Roubaud, unpublished). However, this assessment needs to be evaluated in relative terms.

Discovery of stromatolite-forming cyanobacteria in the lagoon of the Tikehau atoll which is in pristine condition

reflects the relatively higher nutrient availability in the lagoon as compared with that in the reef environment

surrounding the island. Our study provides a baseline information for evaluation of other, environmentally more

threatened islands and atolls in the region. The correlation of dinitrogen fixation in stromatolitic structures with

photosynthetic activity indicates that these non-heterocystous cyanobacteria contribute to the nutrient budget (cf. Gallon

& Stal 1992). An increased nutrient flux may result in an increase in growth and density of stromatolite forming

cyanobacteria, or in an expansion and invasion of these life forms into the reef environments.

In a core drilled through the a coral reef in Tahiti, French Polynesia, Camoin and Montagionni (1994) identified an

early Holocene horizon containing frequent micritic stromatolitic structures attributable to cyanobacteria, and

characterized by weakly laminated micritic carbonate textures. They have concluded that the increased stromatolite

presence was concurrent with a higher sedimentary and nutrient flux during a period of increased island erosion.

Although no organismal remains were found preserved in these fossils, the size, internaI laminated fabric and mineraI

components are closely comparable with those of the Phormidium stromatolites described here.

ln conclusion, these independent discoveries indicate that marine benthic cyanobacteria may play a more prominent

role in coral reef genesis than previously assumed, and that temporal changes in the degree of participation of

stromatolite-building cyanobacteria in reef construction may have environmental implications. This work was carried

out in the frame work of the PNRCO.
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