
ÉTUDE DE LA PRODUCTION PÉLAGIQUE 

DE LA ZONE ÉQUATORIALE DE L'ATLANTIQUE A 40 w 

V. OBSERVATIONS SUR L'ACTIVITfi HÉTÉROTROPHE 

Diffètvents types de mesures d’activit<?: h&t~o~t~f~phe (aii~isatintl de !‘ut’èe, du ghTOse, dfs [)rDdilik d’enzt~itiotl 

du phytoplancton) ont élé réalisés pendant deuz saisons ci 1’Pquoleur en -1.975: utle suison a situolion kopicale typique 
en février-mars et une saison d’uprvelling en juillet-aoîlt. 

L’urée est plus uiilisée en situalion tropicale typiyrze qu’en sitimtion d’upti~ellitzg. L’absent(> de nittale dans 
In couche homogène est ù l’origine de cetle demande plus forte en urée. La fruction de carbone incorporée dans la cellule 
est tsès faible (<lO %) ; le reste (90 %) est dégruk! sotcs fostne de COZ mois les r«rlicaur NH, de l’urée set*aient 
incorporés pou1 compensera le déficit en crzote. 

L’utilisution du glucose est $LLS forfe en situation d’uproelling, In fkaction assimilée t*ept+senturrt 40 yo de la 
consommation totale. Les produits d’excrétion du 1)?2!ltc,l)latlcloti sont également très vile ntilisés (2d heut~es) et ussimilés 
à 50 oh (50 oh esl donc ~eminérnlisé). 

Le tuu;r: de matière vivanle (expsimé pur le rapport il TPlAzote pat+icrllaire) est plus élev6 pendant l’upu~ellitig 
et la quantité de matière organique dissotde, exprimée en nzote, est plris fuibk. 

In 1975, different tneasut*ements of heterotrwphic nctiuity (Iueolytir nctiuity, glucose nptdx, PXCIY&Y~ pd~wts 
of phyfoplankton) ruere mude dut~ing trvo opposiie situations in the equatotinl area of the A4tlatztic : a typical tropic«l 
situation in Febtuary-A%!ut~ch, attd an uptvelling situation in ,Iuly-,4ugust. 

14C labelled ureu is more utilized in the tropical sifnaiion. Tfie absence of nitrate in lhe mixed layer nttrl below, 
is responsible for this higher demand. lYt*en curbon is essentiullg mitzerulized ittto COZ (SO %), but &YH, is probably 
irzcorporated into the ce&- which ape undetv nitrogen limiting conditions. The phytoplattklotl seerns 10 be responsible fot 
this utilisation. 

Dissolved organic nitrogen is mose abundnnt in tropical structure (S-10 ,uatg/l against 5-7 ,ualg/l in the 
O-40 m layer). The rate of living matteta (ecrpressed us the ratio A TP~particular nitrogen) is higher in the uptvelling 
situation. These truo results agree rvith the conventional ideas on uputelling und tropical ecosystems. 

But a few results are in contradiction: (1) Percentage of phaeophytin seems to he highes in the trptvelling, but 
phytoplankton determinations rvould be necessary io confirm this resuLt. 

Glucose upt&e is more importunt in the uptvelling structure ; 40 O/. of the carbon is incorpot~ated into lhe cells, 
which is relaiively low. 

The extra cellular pro&& of phytoplankton, labelled ujith 11C. are also upfnlien vety quiclrly in the upt~telling 
situation (24 houss) and u.ssitnilnted ut 50 yo (50 yo IS reminesalized inkt CO-) which is relatively high for a nakttVal 
substratutn. 
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INTRODUCTION 

La zone équatoriale de l’Océan Atlantique a fait 
l’objet d’études récentes. La circulation a été étudiée 
par HISARD et al. (1976) et la synthèse de KHANAI- 
CHENKO (1974) sur le systèrne des contre-courants 
équatoriaux fait largement appel Q des observations 
réalisées dans l’Atlantique par les soviétiques. 
VOITURIEZ et HEKRLAND (1977) ont plus particulière- 
ment étudié les mécanismes d’enrichissement de 
cette zone, et leurs influences sur la production 
primaire. Enfin, LE BORGNE (1977 a, b, c) a mesuré 
les biomasses du zooplanclon, et estimé la production 
secondaire, 4 partir de mesures d’excrétion et, de 
respiration du zooplancton, et d’analyses élémen- 
taires des particules planctoniques. 

Dans cet article, on étudiera quelques aspects 
particuliers de l’activité hétérotrophe c’est-à-dire de 
l’utilisation de la matiére organique dissoute. La 
mesure de cette activité est celle qui pose encore le 
plus de problèmes parmi les mesures d’activité 
biologique (WRIGHT, 1973). A cause de la diversité 
et de la complexité des substrats organiques naturels, 
il n’est pas possible d’obtenir une valeur absolue, 
exprimée en carbone, de l’activité hétérotrophe 
comme on l’obtient par exemple pour la photo- 
synthèse. Tout au plus, mesure-t-on pour certains 
substrats particuliers (glucose, acides aminés, acé- 
tate, etc.), un indice relatif d’utilisation, ou mieux, 
un temps de turn over, quand il est possible de les 
ajouter à des concentrations extrêmement faibles 
(AZAM et HOLM-HANSEN, 1973), qui n’augmentent 
pas de façon significative les concentrations du 
milieu. 

Dans cette étude on se limitera à l’utilisation de 
l’urée, du glucose et des produits d’excrétion du 
phytoplancton en relation avec la distribution de la 
matière organique dissoute et particulaire. 

MATÉRIEL ET MGTHODES 

Ce travail s’appuie sur les résultats de 2 campagnes 
du N. 0. 0 Capricorne 1) effectuées en 1975. Elles ont 
consisté en 2 radiales, et deux points fixes de 4 jours 
(4 stations) à Oo3O S, 4O W (fig. 1). La première cam- 
pagne, CAP 7502, s’est déroulée en février-mars, et 
la seconde CAP 7506 en juillet-soûl. 

- Température, salinité et oxygène ont été 
mesurés avec une sonde Bisset-Berman reliée à un 
ordinateur Hewlett-Packard. La valeur de l’oxygène 
étant contrôlée à chaque station par la méthode de 
Winkler. 

Prélèvement des échantillons 

Les échantillons d’eau de mer pour l’analyse des 
sels nutritifs, de la chlorophylle, de la production 

X Station fixe CAP 7502 

0 Station fixe CAP 7506 

Fig. 1. - Campagnes et position des stalions du N.0. Capri- 
corne en 1975 dans la zone équatoriale de l’Atlant,ique. 

Cruises and positions of stations of fhe R.V. Capricorne in 
fhe equaforial area of Aflanfic Ocean. 

primaire, des différentes activités hétérotrophes et 
de la matière organique dissoute ont été prélevés par 
des bouteilles Niskin (1,7 1 en PVC) d’une rosette 
Général Océanie couplée à la sonde ; 12 niveaux 
étaient échantillonnés entre 0 et 100-125 m, avec 
des niveaux particulièrement rapprochés (tous les 
5 m) dans la thermocline. 

Pour l’analyse des particles et de l’ATP, l’eau 
était prélevée $ 8 niveaux entre 0 et 100 m par une 
bouteille Niskin de 30 1, et tamisée sur une soie de 
200 p pour exclure les gros organismes, qui provo- 
quent des variations dans les résultats. 

Analyses chimiques 

Nitrate, nitrite, ammoniaque et phosphate ont 
été analysés sur autoanalyseur (Technicon) suivant 
des méthodes adaptées de Strickland et Parsons 
(1972). L’azote et le phosphore organique ont été 
mesurés par oxydation aux ultra-violets en présence 
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d’eau oxygénée (Armstrong et Tibitts, 1968). L’urée 
a été déterminée, pendant CAP 75OG uniquement. 
par la méthode de Sewell et al. (1967), chaque niveau 
étant analysé en triple exemplaire. Pour le carbone 
et l’azote particulaire, 170 ml d’eau de mer étaient 
filtrés sur filtres en argent (Selas Flotronics) de 
25 mm de diarnetre et 0.8 p. de porosité. Les filtres 
étaient séchés, stockés & - 20 OC et analysés B terre 
dans un analyseur C.H.N. (Hewlett Packard 185 U). 
Le phosphore particulaire a été mesuré B bord, aprPr; 
filtration de 4 1 d’eau sur filtre en fibre de verre 
(Gelman) de 47 mm de diamittre, puis minéralisé par 
la méthode de $IESZEL et, kR1vIx (196ü). 

Analyses biologiques 

- La chlorophylle et la phaeophytine ont été 
mesurées après extraction dans l’acétone ti 90 y0 
avec un fluorimèire Turner (voir HRRBLAN» et 
VOITCRIEZ 1977, pour plus de détails). 

- L’ATP a étb; dosé d’apri!s la méthode de HOLW- 
HANSEN et UOOTH (1966) décrite par HERBLANL) et 
PAGES (1975). En particulier, l’intensité de la réaction 
lumineuse était mesurée dans un compteur & scin- 
tillation liquide (Intertechnique SL SO), l’intégra- 
tion des photons portant sur 1 mn. 

- La producfion primairse a élé mesur& par 
incubation in situ, & S-10 niveaux d’après la tech- 
nique de Steeman Nielsen (1932) et comportant. les 
opérations suivantes : 4 p Ci de bicarbonate a,joutées 
à 125 ml d’eau de rner ; inc,ubation de 7 h a 17 h ; 
filtration douce (<lOO mm IIg) sur filtre en fibre de 
verre de 25 mm de diamètre (Gelmanj, puis comptage 
de la radioactivité int,roduite et de la radioactivité 
des filtres par scintillation liquide. 

- L’ufilisation de l’urée (= activité uréolytique) 
a été mesurée sur les mêmes échantillons, en incuba- 
tion in situ et en même t,emps que la productZion 
primaire ; a CAP 7502, 0,46 nmole d’urée marquée 
au 14C a été inoculée dans des flacons de 140 ml d’eau 
de mer (soit une concentration de X,28 nmole/l), 
tandis qu’à CAP 7506, 0,87 nmole a été ajout,ée dans 
des flacons de 60 ml (soit une concentration de 
14,5 nmole/l). Après incubation, les échantillons ont 
été filtrés sur filtre en fibre de verre, rincés avec 5 ml 
d’eau de mer filtr@e, séchés et stockés ?I - - 20 OC dans 
des fioles à scintillation ; 50 ml de Iiltrat ont bté 
acidifiés & PH 25 avec HC1 0.5 S et (( bullé 1) t!nergi- 
quement pendant 13 mn pour chasser le CO, qui 
contient le 14 CO 2 produit, par dégradation de l’urée. 
5 ml de ce filtrat étaient st,ocl&s A --20 *C dans une 
fiole à scintillation. 

Le comptage de la radioactivité a été fait de la 
façon suivante : les filtres ont ét.é recouverts par 6 ml 
de liquide scintillant à base de toluhne, contenant 

du PPO et du POPOP. Les b,chantillons aqueux 
(0 ml) ont étP additionnks de 6,s ml d’Instage 
(E’ackard 1. Les rendements de comptage ont été 
détermin& à l’aide de st,andards internes. Afin de 
discerner avec précision l’activité biologique de la 
dégradation purement physique de l’urée, des témoins 
ont été conduits de la m&ne facon, avec cette diffé- 
rence que l’eau de mer était rendue stérile au dkbut 
de l’incubat.ion par introduction de formol à 20 %. 
C’est par rapport Sr ces tém )ins qu’a été calculée 
l’activit,é uréolytique de l’eau de rner. 

- I,‘ut,ilisation du glucose a été mesurée A 8 
niveaux, avec’ incubation St l’obscurit&, et à une 
température de 16-18 OC, voisine de la t,empérat,ure 
moyenner de la colonne d’eau échantillonnée. 

Le glucose marquR a &tC ajouté en très faible 
quantité, afin de ne pas modifier les concentrations 
pré-existantes : 0,21 pg de glucose/1 a CAP 7502, et 
O,lOpg/l à CAP 7506. I,es durées d’incubation ont 
été respectivement de 9 h et 24 II aux deux campagnes. 
Comme pour l’urée, l’assimilat,ion et la dégradation 
ont été mesurées avec les mêmes techniques de 
filtration, acidificat,ion, barbottape, stockage et 
compt.age de la radioactivité. 

-- L’étude de l’utilisation des produits d’excré- 
tion du phytoplancton a été conduite selon une 
technique voisine de celle décrite par HERDLAND 
(1975) et ITCRRIGA et, HOPPE (1977). Le principe de 
la mélhode est le suivant : une culture de phyto- 
plancton naturel es1 rnarquse au carbone 14 ; à la fin 
de la phase exponentielle de croissance, la cult,ure est, 
Iiltrée ts& délicatement ; le filtrat est acidifié, 
(( bullé v jusqu’& disparition compl&te du carbonate 
marqué. I,a radioactivité résiduelle correspond aux 
produits d’excrétion oganique de la culture. Après 
réajustement du pH, le filtrat est injecté comme 
substrat, dans des échantillons d’eau de mer (20 ml 
pour 40 ml d’échartt,illon). 

I,‘inrubation, la filtration et le reste des opérations 
ont. été menés dans les m&nes conditions que celles 
de l’utilisation du glucose. 

Situations hydrologiques 
Ij’après les données hisloriques? la zone équatoriale 

présente deux sit,uations différentes suivant les 
saisons. E:n hiver boréal (janvier-mars) l’eau de 
surface reste chaude tandis qu’en ét,é (juillet-août) une 
divergence est active. En 1975, ces deux situations 
ont été trBs contrastées (tabl. t). VOITUHIEI, et. 
HERRI.AN» (1977) ont montré que pendant la saison 
chaude, il exist,c une couche homogène continue, 
épuisée en nitrate. La couche épuisée en nitrate et 
qui est sat,urie en oxygkne, est d’ailleurs bien plus 
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TABLEAU 1 

Comparaison de la valeur des paramétres de surface à 
l’équateur pendant la saison chaude (CAP 7502) et la saison 

d’upwelling (CAP 7506) en 1975. 

Comparison befween fhe surface values af fhe equafor during 
fhe warm season (CAP 7502) and the upwelling season 

(CAP 7506) in 1975. 

I CAP 7502 1 CAP 7506 

Température (OC). .......... 2803 20% 
Oxygène ( yo Sat.). .......... 106 89 
Nitrate (yatg/l). ........... w 5,O 
Phosphate (patg/l). ........ 0,12 0,65 
Chlorophylle (pg/l). ........ 0,11 0,17 

Fig. 2. - Distribution verticale de la température, du pour- 
centage de saturation en oxygéne, des nitrates et de la 
chlorophylle a aux deux saisons dans l’Atlantique équatorial : 
CAP 7502 : saison chaude; CAP 7506 : saison d’upwelling. 

Verfical disfribufion of temperature, oxygen safurafion, nifrafes 
and chlorophyll a af fwo opposife seasons in fhe equaforial 
Ailanfic: CAP 7502 warm situation; CAP 7506 upwelling 

épaisse que la couche homogène (fig. 2). Le maximum 
de chlorophylle anormalement peu accusé dans ce 
cas se trouve dans la nitracline. En bref, il s’agit 
d’une situation tropicale typique {WERBLAND et 
VOITURIEZ, 1977) où l’intensité de la production 
primaire est très liée à la profondeur de la nitracline, 
qui elle-même dépend beaucoup de la profondeur et 
de l’intensité du gradient thermique (HERBLAND et 
VOITURIEZ, sous presse). Au contraire, pendant la 
saison froide, il y a un upwelling actif entre 0030 N 
et 1030 S qui refroidit la couche superficielle (20,5- 
21 OC en surface) et amène des nitrates en abondance 
(4-5 patg/l) et une sous-saturation en oxygène (90 %) 
en surface (fig. 2). La chlorophylle est plus abondante 
dans la couche superficielle qu’en saison tropicale 
typique. 

En comparant les valeurs intégrées sur une pro- 
fondeur de 100 m, la situation de saison froide 
apparaît comme étant en moyenne 1,5 à 1,6 fois plus 
riche que celle de saison chaude (tabl. II). Par contre 
la productivité (Production/chl a) n’est pas signiflca- 
tivement différente d’une saison à l’autre. G L’éco- 
système tropical )) apparaît donc aussi efficient que 
G l’écosystème upwelling )), à sa source. LE BORGNE 
(1977 a) trouve également un rapport de 1.5 pour 

TABLEAU II 

Valeurs intégrées sur O-100 m des sels nutritifs (matg/m’), 
des éléments particulaires (matg/m”), de la chlorophylle 
(mg/m”) et de la production primaire (mgC/m2/h) aux deux 

saisons à l’équateur en 1975. 

O-100 m infegrafed values of nuirienfs (mgaf/m2), parficulate 
matter (mgaf/mz), chforophyfl [mg/m’) and primary produc- 
tion (mgCtm2/h) during fhe fwo opposite situations in the _. 

equaforial area in- ;975. 

) CJy502 j y2y / (2)/(l) 

Sels nutritifs 

NO,. . . . . . . . 
PO,. . . . . . 
NOJPO,.. . . . . 

Particules 

711 1080 1.52 
75 115 1.53 

925 94 1.01 

c,. . . . . . . . . . . . - 589 - 

N P”““““‘. 61,8 96 1,55 
P, . . . . . . . . 3,3 5,3 1.61 
N,/P,. . . . . . . 18,7 18,l 0.97 

Phytoplancton 

Chla . . . . . . . . 
14C prod... . . . . 
4% prod/Chla. 

12,2 19.3 1,58 
35.0 59.2 1.69 

2.92 3.06 
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les hiomasses et les productions du mésozooplancton 
(200-7 000 p) entre les deux saisons. 

Distribution verticale des éléments particulaires 
(fig. 3) 

La distribution de 1’XTP reflète la distribution 
des organismes vivants, chlorophylliens ou non. 
En multipliant la valeur de 1’ATP par 230, on a une 
estimation du (t carbone vivant )) (HOLM-IIANSEN~ 
1970). 

Dans la couche superficielle, 1’hTP est nettement 
plus abondant en situation d’upwelling qu’en situa- 
tion tropicale typique : 26,2 g/l contre 15,4 &l en 
moyenne dans la couche O-50 m, soit un rapport 
de 1.70. 

T T 1 7 \ J/ ,J 
4 

x CAP 7502 

. CAP7506 

. 

I I x . 
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Valeurs ~O~NUX=S des rapports CATP/SE’ (exprimés en atomes) 
cl des rapports CXTP/Chla jcxprimés au poids) aux deux -, 
s:11sons, a I’@quateur dans L’Atlantique. Valeur douteuw 

entre parenthPsrs. 

Mean values of CrlTP/:VP (atlat) and C.4TPIChla lwlwl 
ratios ai the fwo opposife seasons in ihe equaiorial area. 

Profondeur ’ CXTP/NP CATP/Chla 

1 
0 1.58 130 

20 
cl 
z 

30 
1. 40 1.63 , El 
c 50 1.97 88 
-c ;-’ 63 1.56 97 

75 1.16 l 77 
100 (0.68) 118 

0 1.92 175 
20 2.17 159 

g 30 2.08 102 
LT t. 40 1 .a0 l 93 
c 50 2.17 I 75 
r, . . 60 1.42 65 

80 2.24 j 96 
100 1.95 

I 
182 

En comparant la distribution de 1’ATP a celle de 
l’azote ou du phosphore particulaire et A celle de la 
chlorophylle on aura une idée de l’abondance relative 
des particules mortes par rapport aux particules 
vivantes, et de la quantitb, des organismes chloro- 
phylliens par rapport h la totalité des organismes 
vivants. Les distributions de l’azote et. du phosphore 
particulaire sont cohérentes (fig. 3). Elles montrent 
comme pour la chlorophylle et l’ATP, un maximum 
dans la couche superficielle particuliérement pro- 
noncé R 7306. 

ml I 
Fig. 3. - Distribution verlicalc dc la chlorophylle n du 
« carbone vivanl b> (ATP x 25Oj, de l’azote et du phOSphOfY 
particulairc aux deux saisons. Clraquc point ruprésente la 
valeur moyenne de 4 mesuws. CAP 730% saison chaude ; CAL’ 

7506 saison d’upwelling. 

Dans cette couche (U-40 rn) le taux de matière 
vivante, exprimé par le rapport CATP/N, (en 
atomes) est significativement plus élevé en situation 
d’upwellinp qu’en situation tropicale typique : 
2:03 (G = 0.16) contre 1,GO (G = 0.24) (tabl. III) ; 
et la valeur du rapport CATPjChla (en poids) montre 
que cette matiitre vivante a tendance A être relative- 
ment plus riche en chlorophylle dans les 20 prerniers 
m&res en situation tropicale qu’en situation d’up- 
welling (tabl. III), tandis que sur le reste de la 
colonne d’eau il n’y a pas de diffkrence. 

Vertical distribufion of chlorophyll a, “living carbon” 
(ATP x 2501, particulate nitrogen and phosphorus rd two oppo- 
site seasons in the equatorial Atlanïic. Fach point is the mean 
of 4 measurements. CAP 7502: warm siiuation; CAP 7506 

upwelling situation. 

Iin pourcentage plus important de matike vivante 
en saison d’upwelling indique que les eaux qui 
viennent, de remonter contiennent des populations 
jeunes, qui n’ont. pas encore produit de détrit.us. C’est 
un résultat en accord avec les id&es classiques sur le 
fonctionnement de l’upwelling. En revanche, il 
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semble paradoxal que la teneur en chlorophylle soit 
moindre dans les eaux de surface. On peut avancer 
deux explications qui ne s’excluent pas (1) sur la 
verticale, la teneur en chlorophylle des cellules du 
phytoplancton n’est pas constante, et le maximum 
de chlorophylle observé ne correspond pas a un 
maximum équivalent exprimé en nombre de cellules 
(ANDERSON, 1969). Par exemple, aux deux saisons 
le rapport CA’I’P/Chla passe par un minimum au 
centre de la colonne d’eau, au voisinage du maximum 
de chlorophylle (tabl. III). 11 se pourrait donc que 
pour une quantité de phytoplancton déterminée, la 
quantité de chlorophylle varie d’une saison à l’autre. 
(2) La part des organismes non chlorophylliens serait 
effectivement plus grande, mais alors on voit mal 
quelle source d’énergie ils peuvent utiliser pour leur 
subsistance et leur croissance. Un autre résultat, 
également en contradiction avec les idées admises, 
est apparu. Le taux de phaeophytine, est significa- 
tivement plus élevé dans la couche superficielle (O- 
40 m) en période d’upwelling qu’en situation tropi- 
cale ; dans les deux cas, le taux augmente régulière- 
ment avec la profondeur, passant de 25-30 y0 en 

Fig. 4. - Distribution verticale du taux de phaeophytine 
(Phaeophytine /Phaeophytine + Chlorophylle a) aux deux 

saisons. 

Vertical distribution of phaeophytin ratio. (Phaeophyfinfchlo- 
rophyll a) at the two opposite seasons. CAP 7502: warm 

situation; CAP 7506 upwelling situation. 

surface à près de 60 o/. à 100 m (fig. 4) ; la phaeo- 
phytine mesurée est une somme de produits de 
dégradation divers de la chlorophylle (YENTSH et 
MENZEL, 1963), et on la trouve en très faible quantité 
dans des cultures en phases de croissance ; on devrait 
donc logiquement en trouver moins à la source de 
l’upwelling qu’en situation tropicale typique. 

Les mesures ont été faites par rapport à de la 
chlorophylle pure, dont le facteur d’acidiflcation est 
de 2 avec notre matériel. Mais ce facteur est très 

variable en fonction des espèces (HOLM-HANSEN et al., 
1965) et il se peut que les différences observées entre 
les deux saisons soient dues là aussi à des variations 
spécifiques. 

Activité uréolytique 

atant données les concentrations extrêmement 
faibles d’urée marquée ajoutée on suppose qu’elle 
se dilue dans celle qui préexistait dans l’échantillon 
sans en augmenter la concentration. La cinétique 
d’utilisation ne sera donc pas modifiée, et l’on pourra 
par conséquent exprimer les résultats en pourcentage 
d’utilisation par jour dans le milieu. 

Il apparaît nettement (fig. 5) que l’activité uréo- 
lytique est plus importante en saison chaude (CAP 
7502) qu’en saison froide (CAP 7506) dans la couche 
O-40 m : 80 à 150 o/. de l’urée est consommé par jour 
à CAP 7502 et 30 à 40 o/. à CAP 7506. Entre 40 et 

CAP 7506 

CAP 7502 CAP 7506 

Fig. 5. - Distribution verticale de l’activit6 urbolyt,iquo 
totale (A) et de l’urée assimilée (B) aux deux saisons à 

l’kquateur. 

Vertical distribution of the lofal ureolyfic actiuity (A) and the 
urea assimilation (B) at the two opposife seasons. CAP 7502 

warm situafion; CAP 7506 upwelling situation. 
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10 % Assimilé 

0 

r-- 

10 

Ii 

m 

CAP 7506 

Fig. 6. - Distribution verticale du pourcentage assimilii par 
rapport à l’utilisation totale de l’urée, pendant la campagne 

CAP 7506. 

Vertical disfribution of the percent assimilafed urea (assimï 
lation/assimilafion+respirafion) during the cruise CA?’ Y506 

of RV Cupricorne (upwelling situalion). 

100 m, les activités sont, du même ordre de grandeur. 
Or, pendant la saison chaude, la couche O-40 m 
correspond justement à la couche épuisée en nitrate 
(fig. 3). Dans ce cas, c’est l’azote qui limite la pro- 
duction photosynthétique, et on peut supposer que 
l’urée pallie cette déficience là oir le nitrate fait. défaut,. 
On ne peut l’affhmer avec certitude, car c’est le 
carbone qui est marqué, et il renseigne mal sur le 
devenir de l’azote. Par exemple, la fraction qui reste 
sur le filtre après l’incubation (= fraction assimilée) 
présente un profil caractéristique qui suit la distri- 
bution de la chlorophylle ou des élemenk particu- 
laires (fig. 5), mais le pourcentage assimilé reste trbs 
faible (<lO %, fig. 6). Il est probable que l’azote doit 
etre assimilé dans une plus forte proportion, donc que 
l’uréase agit immédiatement, après la pénétration de 

l’urée dans la cellule ; le CO2 serait rejeté, t>andis 
que les fonctions amines Seraient, inc,orporées 
(STEPHENS et KORTH, 1971). I,a faiblesse des taux 
d’assimilation du carbone a été retrouvée dans 
d’autres régimes de l’iltlantique tropical sur de 

nombreux échantillons : dans le dôme d’Angola 
(~~RBLA~D, 1976) et dans le dome de Guinée (résul- 
t.ats non publiés). Ces faibles t,aux d’incorporation 
du carbone avaient été déja trouvés par HATTORI 
(1960) B l’obscurité, et ~ARPENTER et nl. (1972) Si 
14 000 lrlz d’intensité lumineuse. 

En revanche JIITAXI:RA et SAuo (1975) Lrouvent 
des taux beaucoup plus élevés (entre 38 et 84 Oh) 
dans une baie chtiére du Japon et PAGES (communi- 
cation personnelle} a trouvé également des taux 
élevés dans les eaux d’estuaire a Heaufort (Caroline 
du Sord, l?tat.s-Unis). Pourquoi cette différence entre 
les eaux du large et les eaux c6tières? et la différence 
exi&e-telle réellement ? 

?IIITAMVRO et SALJO (19%) récupkent le 14C02 
liberé par la dégradation de l’urée tandis que nous 

i- + 
-\ too- + + 

:, )I ii- 
m _. 

0 

CAP 7506 
+ 

Fig. 7. - I)islribrllion vcrlicalc de I’urCx pondant la campagne 
CI\\~’ 7X16, rn saison d’upwelling. 

LTerlicnl disfrihution of ureri during the cruise CAP 7506 of 
R 1; Capricorne (upurelling situaiion). 
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TABLEAU IV 

Influence de la lumiére sur l’assimilation de l’urée : cpm 
recueillis sur les filtres après incubaCon in sifu dans les flacons 
clairs et dans les flacons sombres. Les valeurs signiflcati- 
vement différentes des t&moins sont marquées d’un as& 

risque. Expbrience réalisée pendant CAP 7506. 

Lighf influence on urea assimilation: cpm on filfers afier 
in situ incubation in clear and dark baffles. The values wifh 

an asferix are significanty differenf from fhe blank. 

Profondeur Flacons Flacons 
(mhtres) clairs sombres 

0 . . . . . . . . . . . . . 397’ 267 

lO............. 1074’ 153 

40............. 620’ 176 

SO............. 261 197 

lOO............. 231 189 

Témoin. . . . . . . . . . . 227 175 

mesurons l’urée qui reste après incubation, acidifica- 
tion et barbottage. Sont-ils certains de récupérer tous 
le CO2 par simple évaporation pendant 4 jours? 
Souvent on utilise une agitation magnétique pendant 
une durée bien plus courte (30 mn, WILLIAMS et 
YENTSCH, 1976; 4h, HEHBLAND et BOIS 1974). 

Malgré la variation du dosage de l’urée, la réalisa- 
tion de triplicata à CAP 7506, a permis d’avoir une 
idée de la distribution verticale (fig. 7). En moyenne, 
la teneur est très faible dans la couche O-40 m (0.20 
pm/l) et augmente légèrement en profondeur (0.5 pm/l 
au-de& de 80 ni). Cette distribution tendrait à confir- 
mer l’intérêt de l’urée pour le phytoplancton dans la 
couche superficielle, plutôt que pour les bactéries. 
D’autres mesures sont nécessaires pour préciser la 
distribution de l’urée. Un argument direct en faveur 
de l’utilisation par le phytoplancton de l’urée est 
la différence observée entre l’incubation dans des 
flacons clairs et l’incubation à l’obscurité. Dans les 
flacons sombres, l’assimilation n’est pas signifkative- 
ment différente de celle du témoin (tabl. IV). 

Ces résultats confirment ceux de ~ARPENTER et al. 
(1972) et MITAMURA et SAIJO (1975) qui avaient déjà 
mis en évidence le rôle du phytoplancton dans 
l’activité uréolytique, respectivement par des filtra- 
tions différentielles sur 20 p et par l’influence de la 
lumière pendant l’incubation. Ceci a une conséquence 
importante : nous avons calculé le pourcentage d’urée 
utilisé par jour en supposant que l’activité uréo- 
lytique était indépendante de la lumière, ce qui 
manifestement est erroné (autres résultats personnels 
non publiés et BARRER, communication personnelle). 
Les valeurs calculées sont donc des valeurs par excès, 
et le turn over de l’urée dans l’eau est par conséquent 
plus lent que ne Ie donnent nos résultats. 

Bien que le phytoplancton soit responsable de 
l’activité uréolytique, il n’y a pas comme dans les 
cultures, une relation simple entre le taux de pro- 
duction primaire et l’activité uréolytique dans le 
milieu naturel. On a représenté (fig. 8) l’un en fonc- 
tion de l’autre, aux deux saisons. Pendant CAP 7502 
(situation tropicale typique), la production primaire 
sur la verticale ne dépasse pas 0,60 mgC/m3/h tandis 
que la dégradation de l’urée peut atteindre 150 yo 
par jour. En revanche à CAP 7506 (situation d’up- 
welling) quelle que soit la valeur de la production 
photosynthétique qui ici peut dépasser 2 mgC/m3/h, 
la dégradation de l’urée ne dépasse pas 50 yo par jour. 
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CAP 7502 

Fig. 8. - Expression de l’utilisation de l’ur6e {axe des y) 
on fonction de la production primaire (axe des x) aux deux 

saisons. 

Urea utilizafion (y axis) versus fhe primary producfivity (x 
axis) during fhe fwo opposite seasons. CAP 7502: warm 

situation : CAP 7506 upwelling sifuafion. 

La teneur en nitrate apparaît donc comme un 
facteur très important dans la régulation de l’activité 
uréolytique du phytoplancton. En présence de nitrate 
l’urée est faiblement utilisée, tandis qu’en son 
absence, elle devient un élément azoté particuliére- 
ment demandé. 

Utilisation du glucose 

Comme pour l’urée, les résultats seront exprimés 
en pourcentage d’utilisation par jour. Devant la 
faiblesse des valeurs il a paru préférable de comparer 
les quantités assimilées (les cpm recueillis sur le filtre) 
qui sont déterminées avec une meilleure précision que 
les quantités totales utilisées (Assimilation + respi- 
ration) : l’assimilation est mesurée sur la totalité de 
l’échantillon (60 ml) alors que la quantité totale 
utilisée est mesurée par différence sur une fraction 
aliquote (5 ml). Le rendement d’utilisation (Assimi- 
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lation/hssimilation + Respiration) a été dét,erminé 
sur les échantillons qui présentaient, une act.ivké 
suffisante pour le mesurer avec précision. 

A CAP 750G, sur 27 échantillons significatif, 
les rendement d’utilisation moyen vaut 40,7 y0 
(cr = 10.3) ; donc prks de 60 o/. du glucose prélevé est 
rninéralisé sous forme de COS. C’est un résultat assez 
faible, comparé à celui de WILLIAMS et YESTCH (1976) 
qui trouvent au contraire 58 0h d’assimilation et 
42 yo de respiration dans des eaux c0tières sub- 
tropicales. A CAP 7502, il n’a pas ét.é possible de 
déterminer ce rapport,, B cause des trop faibles 
activités rencontrées dans la zone équatoriale. 

10 20 30 % Assimilé/J 50 % Assimid/J 

CAP 7506 

Fig. 9. - Distribution verticale de l’assimilation du gl~icoso 
aux deux saisons. La station 57 a Cté figurk par drs ronds 

(voir tcxtcj. 

Verticul distribution of glucose assimilalion at the truo opposite 
seasons. Stafion 57 (surprisingly high) mas represented by open 

circles (see lext). 

La distribution verticale de l’assimilation du 
glucose montre qu’à CAP 7502, sur toute la colonne 
d’eau (O-100 rn), les valeurs ne dépassent, pas 4-5 yo 
par jour (fig. 9). En revanche, a CAP 7506, la fraction 
journalière assimilée esl toujours supérieure à 5 yo, 
sauf au-dessous de 90 m, oil les valeurs deviennent 
plus faibles. En particulier, B la station 57 (dernier 
jour du poinl fixe) l’asaimilation du glucose est 
extrêmement forte (30,2 o/O en moyenne dans les 
90 premiers métres) ; cetLe station correspond aussi 
à une product,ion primaire en valeur intégrée anor- 
malement faible (VOITURIEZ et ~[ERBLAND, 1977) et 
du mésozooplancton capt,uré Ir la bouteille plus 

50. 

1 

IOO- 

m 

Fig. 10. -- Distribution verticale dc l’azote organique dissous 
aux deux saisons. 

Verfical disiribufion of dissotued organic nitrogen at the two 
opposife seasons. CAP 7.502 warm siiuafion; CAP 7506 

upwelling situation. 

abondant (LE HORGNE, 1977 a). Cette (( anomalie )) 
ne peut être expliquée, car tous les autres paramètres 
ne présentent, pas de différences significatives. Il y a 
également une plus forte dispersion des résultats en 
pkriode d’upwelling. 

1.e fait que le glucose (< t,ourne u plus rapidement 
en situation d’upwelling qu’en situation tropicale 
peut sembler paradoxal. Logiquernent, les processus 
de production plus importants dans l’upwelling 
utilisent, peu de matiitre organique dissoute. Au 
contraire, l’écosystème équilibré de la situat,ion 
tropicale devrait montrer une act,ivité hétérotrophe 
supérieure donc une demande en glucose plus impor- 
tante. 

Mais, la distribution verticale de la matière 
organique dissoute, représentée par celle de l’azote 
organique (fig. 10) montre qu’à CAP 7506, l’eau qui 
vient de remonter, en dépit de sa richesse en chloro- 
phylle et en matières particulaires (fig. 3) contient 
moins d’azot,e organique (5-7 f*atg/l) que l’eau de 
la couche homogéne (10 patg/l) à CAP 7302. Au- 
dessous de 50 m, les teneurs sont les mêmes aux deux 
saisons (6-7 Pa&/l). Rien qu’il n’y ait probablement 
pas identité entre l’azote organique et le glucose 
(une bonne part, de l’azote organique doit être 
réfractaire à une dégradation rapide, sinon il n’appa- 
raitrait. pas !i des roncentrations de l’ordre de 
6 Pa&/l à 125 m), la concentration supkrieure d’azote 
organique en situation tropicale montre que la 
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demande en substrats organiques ne doit pas être 
excessive, et cela confirmerait que l’écosystème 
tropical superficiel produit de la matiére organique 
en quantité sufisante qui ne limiterait pas la faible 
activité hétérotrophe mesurée. 

Pour expliquer ce paradoxe, une cause méthodo- 
logique pourrait être invoquée : la durée d’incubation 
était de 8 h à CAP 7502 et 24 h à CAP 7506, alors 
qu’on recommande habituellement de ne pas dépasser 
quelques heures (WRIGHT, 1973). Mais les faibles 
teneurs ajoutées rendent peu probable le développe- 
ment d’un bloom bactérien sur les parois du flacon 
(ZOBELL et ANDERSON, 1936). C’est justement devant 
la faiblesse des activités recueillies lors de la première 
campagne qu’on a choisi d’augmenter la durée 
d’incubation plutôt que d’augmenter la concentra- 
tion du glucose, ce qui ne permettrait plus de mesurer 
les temps de turn over (WILLIAMS et ASKEW, 1968). 

Si l’on tient compte de la respiration (60 yo de 
l’utilisation totale), on trouve des taux d’utilisation 
journaliers moyens pour la colonne d’eau (O-60 m) de 
25 y0 à CAP 7506 et 9 y0 à CAP 7502. WILLIAMS et 
YENTSCH (1976) trouvent entre 8,3 et 41 ‘$& avec 
une valeur moyenne de 24,6 o/. pour les eaux côtières 
des îles Bahamas, ces eaux ne contenant pas de 
nitrate comme c’est le cas à CAP 7502. D’après leurs 
résultats et les nôtres, il semblerait que les temps 
de turn over du glucose dans l’eau soient beaucoup 
plus courts (1 à 2 jours) en région tempérée (comme 
dans la Manche) puis un plus long (2,5 à 10 jours) en 
méditerranée, dans les eaux côtières des Bahamas et 
dans l’upwelling équatorial, et plus long encore 
(>lO jours) dans les structures tropicales typiques. 
Comme le disent WILLIAMS et YENTSCH eux-mêmes, 
(I il est pour l’instant impossible de trouver des 
explications satisfaisantes à ces différences ou à ces 
similitudes : cela dépend de la façon dont l’activité 
de la population hétérotrophe est contrôlée par la 
concentration des substrats organiques b. 

Utilisation des produits d’excrétion du phyto- 
plancton 

Cette technique présente l’avantage d’offrir aux 
populations hétérotrophes des substrats d’origine 
naturelle, et ainsi de mieux refléter l’activité réelle 
de ces populations. Elle n’a été réalisée qu’à CAP 7506 
en complément aux mesures d’utilisation de glucose. 

La distribution verticale du pourcentage consommé 
en 24 heures présente une homogénéité remarquable, 
et une forte valeur moyenne (66 %). 

Étant donné la très bonne reproductibilité des 
résultats, en particulier à la station 57 (Cv = 4,7 OA), 
il est probable que tout le substrat facilement dégra- 
dable a été consommé pendant l’incubation de 
24 heures, et la radioactivité restante est sous une 
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Fig. 11. - Pourcentage de produits d’excrétion du phyto- 
plancton réutilises par jour, par la flore hétérotrophe lors de 

la campagne 7506 à l’équat.eur. 
Excreted photoassimilaled mafter of phyfoplankton used by the 
heterofrophic organisms during fhe upwelling situation. (Expres- 

sed as percent per day). 

forme plus ou moins réfractaire à une dégradation 
rapide. 

L’effet de bloom bactérien, évoqué et peu probable 
pour le glucose, a dû se produire ici, car les substrats 
ajoutés ne peuvent l’être à l’état de trace étant donné 
leur faible activité spécifique ; les produits d’excré- 
tion ne peuvent être fortement marqués, étant le 
résultat d’une activité biologique. On est par consé- 
quent obligé d’en ajouter une quantité non négli- 
geable pour obtenir une réponse détectable (HER- 
BLAND, 19%). 

Mais cependant, la même technique utilisée hors 
de la divergence équatoriale fait apparaître des 
résultats différents. Par exemple, dans une conver- 
gence très pauvre, à 100 S (la nitracline est à 80 m) 
il n’y a que 18 o/. des substrats consommés après 
24 heures d’incubation, soit un temps de turn over 
de 5,5 jours. Donc l’équateur en période de diver- 
gence, apparaît bien comme une zone où l’activité 
hétérotrophe est importante. 

Les fortes activités observées ont permis de 
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déterminer avec précision la fraction respirée, c’est-A- 
dire oxydée sous forme de COa. Sur les 20 mesures 
le rendement de croissancz (R = hssimilaLion/ 
Assimilation + Respiration) vaut 49,s %, avec une 
dispersion faible (G = 8.7). C'est un rendemerk élevé, 
puisqu’il signifie que la moitié de la matière orga- 
nique dissoute rejetée par le phytoplancton se trouve 
incorporée dans les bactéries qui sont le point de 
départ d’un nouveau réseau trophique, différent, de 
celui du phytoplancton. 

Peu de résultats existent sur ce sujet. Il esl désor- 
mais certain que les bactéries sont capables d’ut.iliser 
des produits d’excrétion du phytoplancton marin 
(DEKENBACH et WILLIAM~, 1974; WRIGHT et SHAH, 
1975), mais on connaît mal la cinétique et le pour- 
centage d’incorporation dans les c,ellules bactériennes 
lors de l’utilisation de ces substrats. WMGHT et SHAH 
(1975) trouvent que l’acide glycolique, un des princi- 
paux composés excrétés par le phytoplancton 
( HELLEBUST, 1974) est utilisé à des taux comparables 
aux autres subst,rats bactériens communs (glucose, 
glycine, acétate), mais qu’il est minéralisé davantage 
(respiré) que les autres : 70 o/O de la consommation 
totale en moyenne. 

D’autres recherches doivent être entreprises pour 
préciser l’importance et, le rendement écologique de 
la c,haîne trophique 

phytoplancton 

< 

produits d’excrétion \ acti”ité hétérotrophe 

produits de dégradation / 

mais il est fort, probable qu’elle dépende plus de 
l’importance de l’excrétion du phytoplancton que de 
la capacité des bactéries A répondre k une augment,a- 
tien des substrat.s : SMITH et al. (1977) ont trouvé, que 
dans l’upwelling de AIauritanic, l’aclivité héléro- 
trophe était la principale responsable de la régulation 
de la teneur des eaux en matiére organique dissoute 
d’origine phytoplanct,onique, bien que Cet>te activité 
ne représente qu’une très faible part, de la production 
photosynthétique. 

Les différentes mesures de l’activité hétéroLrophe 
et des paramktres complémentaires réalisées dans les 
deux types de structures équatoriales posent en fait 
autant de problèmes qu’elles n’en résolvent: car 

certains résult.ats sont en contradiction avec les idées 
admises sur le fonctionnement respeclif des éco- 
systirmes tropicaux et des upwellings. 

1. I,‘urée apparaît nettement comme un élément 
qui peut pot,entiellernent pallier la déficience en 
nitrate s’il était produit. en quant.iL suffkante ; mais 
cela ne semble pas être le cas, tout au moins par le 
zooplancton : d’aprks les résultak de LE BORGNE, 

l’excrétion de l’urée par le mésozooplanckon dans la 
couche homogène Q CAP 7506 n’esl. que 0.20 patg/m”/ 
h (8 o/. de l’azote tolal excrété), soit. un temps moyen 
de 1 CKK) heures pour produire ce qu’on trouve dans 
l’eau. I,‘ammoniayue, mais ce n’est plus une molécule 
organique, qui reprkente 60 yO de l’azote t,otal 

excréLé (Le BORGNE, 1977 b), doit étre un 6lémenL 
plus important, mais l’absence d’isotope radioactif 
ne nous a pas permis d’en suivre le cheminement. 

2. 1.c taux de matière vivante significativement 
plus élevé en saison d’upwelling est, un indicateur de 
la jeunesse des eaux, qui ont, encore produit peu de 
détritus. Ce résultat est contredit par la distribution 
du taux de phaeophytine qui est plus élevé en saison 
d’upwelling. D’autres mesures et en particulier des 
comptages, seraient nécessaires pour préciser s’il 
s’agit rkellement de différences dans la teneur en 
phaeophytine ou de différences taxonomiques (rap- 
ports d’acidifkation dif’férents). 

3. L’activité hétérotrophe sell.sLl slricto, mesurée 
par l’utilisation du glucose et des produits d’excrétion 
du phytoplanct,on à l’obscurité est plus importante 
en saison d’upwelling qu’en saison chaude. ce résul- 
tat demande aussi confîrrnation car la matière orga- 
nique dissoute y est moins abondante et elle ne peut 
supporter un développement bactérien important. 

E<n contrepartie, il se peut, que la matiPre organique 
soit limitante et qu’un apport (même trk faible), 
provoque un développement. bactkrien, comme cela 
a i:t,é le cas avec les produik d’excretion du phyto- 
plancton. 

4. Les produits d’excrétion son1 consommés avec 
une efficience de 50 %, ce qui rend trPs effkace la 
relation trophique phyLoplancton + produits excré- 
t,és + bactéries? dont l’irnport~ance est certainement 
plus fonction du taux d’excktion du phyLoplancton. 
que dc la capacilé des bactéries B uLiliser les substrals 
excrétés. 

.\lannscril re~11 au Service des Publicniions de I’O.H.S.T.O.M., 
le 10 novembre 197:. 
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