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RfiSUMÉ ' 

4 1  

Les micanismes physiques de l'enrichissement en sels nutritifs des eaux'de surface de 
l'Atlantique équatorial Est en été sont actuellement controversés. Les observations 
faites le long de 4"W par le N/O (( Capricorne D, notamment au cours du programme 

permettent de tester les différents modèles proposés pour expiiquer l'upweiling 
équatorial. On a pu conclure que la part des mélanges verticaux entre IC Courant 
&quatorial Sud et ce Sous-Courant Bquatorial était faible, et que la distribution des 
tempkratures et sels nutritifs en surface, en dépit d'une remontée de la thermocline à 
l'équateur en été, s'expliquait mieux par une divergence induite au sud de l'équateur par 
la variation du vent local et un  transport dans In branche sud du Courant kquatorial 
Sud. Le fort contraste saisonnier observé dans les structures hydrologiques entrc saison 
chaude et saison froide entraine des variations dans la répartition des biomasses 
phyto- et zooplanctoniques. Les valeurs les plus élevées se rencontrent en saison 
d'upwelling mais les valeurs moyennes, pour l'ensemble de la zone d'enrichissement, ne 
sont pas significativement différentes aux deux saisons, tant en ce qui concerne celles 
de biomasse que celles de production. Ce résultat surprenant ne peut s'expliquer 
complètement par les différences de structure hydrologique et met en cause l'impact de 
l'enrichissement en sels nutritifs sur la production primaire. Les observations faites sont 
en accord avec l'hypothèse de Walsh (1976) qui attribue ia non-consommation des sels 
nutritifs à la pression de broutage exerde par le zooplancton sur le phytoplancton dans 
un milieu où les paramètres qui contrôlent la production primaire subissent une 
variabilité à fréquence suffisamment basse pour permettre le couplage entre zoo- et 
phytoplancton. 

Oceanol. Acta, 1982, 5, 3, 301-314. 

, Ciprea ( 1978-1980) pendant I'Expérience Météorologique Mondiale (PEMG), 

-- -___ - 

ABSTRACT Equatorial upwelling in the eastern Atlantic during FGGE. 
The physical processes of surface nutrient enrichment of the eastern equatorial Atlantic 
in summer are currently the subject of controversy, and several models of the 
equatorial upwelling have been given. The various theories could he tested from a series 
of transects made with R/V Capricorne along longitude 4"W during the Ciprea 
programme (i978-1980) and the first GARP Global experiment (FGGE) in 1979. From 

0. R.S.T.0.M. fonds Documentaire the collected data it may be concluded that I )  the part played by vertical mixing of the 
South-Equatorial Current with the Equatorial Undercurrent is negligible; 2) there is arì 
actual shallowing of the thermocline at O" in summer; but 3) the distribution of both 
surface temperature and nutrients is more easily explained by a divergence south of the 
equator and transport in the southern branch of the South Equatorial Current. The 
divcrgcncc would appear to originfitc in variations of the local winds. The hydrological 
structure differs greatly during the warm and cold seasons, and this leads to variations 
in the distribution of both phyto-and zooplankton biomasses. However, in spite of 
higher biomass levels locally observed during the upwelling, no significant seasonal 
difference is observed in mean values of biomass and production of the vhole 
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enrichment area. This surprising result cannot be entirely, explained by seasonal 
variations of the hydrological structures, and raises the question of the effect of 
nutrient input on primary production. These observations agree with Walsh (1976)'s 
theory coriccrning the "paradox of nutrients", according to which the'lnck of nutrisnt 
utilization may be explained by zooplankton grazing on phytoplankton when the 
variability of controling parameters of primary production is of a low enough frequency 
to permit the balance of zooplankton and phytoplankton standing crops. 

- I  Oceanol. Acta, 1982, 5, 3,301-314. I I  , 
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INTRODUCTION 

Les variations de l'upwelling équatorial, qui dans 
l'Atlantique, fait remonter des eaux froides vers la 
surface, sont à l'origine de la grande amplitude du 
signal thenbique annuel que l'b observe à I'équateur 
principalement dans la partie est od cet upwelling est le 
plus intense, comme le m6ñtrent divers atlas (Mmika, 
1968; Merle, 1978; Hastenrath, Lamb, 1977). Cepen- 
dant, l'impact réel de I'upwelling équatorial de 
l'Atlantique Est sur les températures de surface et les 
conditions trophiques a été quelque peu sous-estimé car 
bs campagnes du programme international Equalant de 
1963-1964 (Austin, 1963), qui ont fourni la première 
description physique-et biologique de l'Atlantique, se 
sont déroulées à une époque caractérisée par une 
anormale faiblesse de l'upwelling équatorial que Hisard 
(1980) compare au phénomène (( EI Niño )) qui, 
certaines années, ociulte I'upwelling équatorial du 
Pacifique Est. Les campagnes faites le long de 4"W par 
Ic N/O (( Capricorne )), et notamment celles du pro- 
gramme Cigrea consacrt 4 l'étude dc I'upwelling 
équatorial en 1978-1980 incluant la période de 
l'Expt5rience Météorologique Mondiale (tableau l), ont 
permis d'étudier les mécanismes physiques de I'upwelling 
équatorial, ses variations saisonnières et ses conséquen- 
ces sur les productions primaire et secondaire dans 
l'Atlantique tropical Est. 

LES VARIATIONS SAISONNIERES DE L'UPWEL- 
LING BQUATORIAL 
Les variations saisonnières de l'upwelling apparaissent 
nettement sur I'Cvolution annuelle de la températurc et 

q 1) 
de la teneur en nitrate de surface le long du miridien 
4"W (fig. I). L'amplituce thermique o b s e d e  sur 
cette figure entre saison chaude (hiver boréal) et saison 
froide (été boréal) est de 8°C. En 1943, pendant les 
campagnes equalant, elle était seulement de 4"C, ce qui 
illustre bien l'anomalie de l'année 1963 par rapport aux 
observations faites ensuite dans les années 1970 
(Voituriez, 198 1 ; Voituricz, Herbland, 1981). ParallZ- 
lement, la teneur en nitrate passe en surface de 
O mmol. m-3 en hiver à 6 mm01.m-~ en été, alors 
qu'en 1963 aucun enrichissement de la surface en nitrate 
et en phosphate n'avait été décelé, même en été 
(Kolesnikov, 1976; Okuda, 1966). Le contraste entre le 
mois d'août et le mois d'avril qui sont, sensiblement, les 
extrêmes saisonniers, est illustré sur la figure 2 qui 
représente les structures observées le long de 4"W en 
1978-1979. En août 1978, les eaux froides, dont la 
température est inférieure à 22"C, riches en sels nutritifs, 
apparaissent à I'équateur jusqu'à 5"s alors qu'en avril 
une couche uniformément chaude (To > ZSOC), et 
complètement épuisée en nitrate, s'étend sur ptZs de 
50 m d'bpaisseur jusqu'i 6-75 .  

LES MÉCANISMES DE L'UPWELLING ÉQUA- 
TOR IA L 

Traditionnellement, le refroidissement équatorial est 
expliqué par la divergence induite le long de I'iquateur 
par les alizés (Cromwell, 1953). Ce schéma simple fu t  
remis en cause du fait de la relative faiblesse des tensions 
de vent et de leurs variations saisonnières observées le 
long de I'tquateur dans l'Atlantique Est où, justement. 
le refroidissement .de la surface est le plus intense 
(Voituriez, Herbland, 1977; Moore et al., 1978). 

-- 
Tableau I Mesures de courilnt 
Les cappagnes du (( Capricorne )) B 4"W. - 
Cruises Ôf RIV "Capricorne" at 4"W. 

Campagnes Dates 
In tervallc Aanderaa 
de latitudc en profileur Autres 

CAP 7107 (Sainte-Hélène) Novembre 1971 5"N-23"S X 

CAP 7213 Septembre 1972 3"N-Ic30S X 

CAP 7302 Janvier 1973 1"N-l'S X 

CAP 7315 Novembre 1973 2"N-Z'S , X 

CAF7405 (Gatc 2) Juillct-août 1974 4"30N-l"S 
CAP 7501 Janvier 1975 4"N-1 5"s X 

CAP 7506 Juillet-aoÚ1 1975 4"N-I5'S x 
CAP 7701 Janvier 1977 5"N-5"S X 

CAP 7706 Juillet 1977 5"N-S'S X 

CAP 7802 (Ciprca I )  Aoüt-septembre 1978 5'"-IO"S X 

CAP 7902 (SOPI-PEMG) Janvier-février 1979 5'"-2' 30s X 
S' N- I ?"s CAP 7906 (Ciprco 2) Avril 1979 X 

CAP 7907 (SOPZ-PEMG) Juin 1979 4'30N-1'3 x 

CAP 7912 (Ciprra 4) Ohohre-novemhrc 1979 3"N-5'S X 

CAP 7910 (Ciprca 3) Juin 1980 3'"-S S X 

CAP 8001 (Ciprca 5) Janvier 1980 5"-5' S x 
-~____-I___------I_ . 
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D'autres explications ont dors été proposées : 1) les 
mélanges verticaux turbulents induits par le cisaillement 
entre ,le Courant @,quatorial Sud portant SI l'Ouest en 
surface et IC Sous-Courant kquatorial portant A l'Est 
(fig. 2) (Hisard, 1973; Voituriez, Herbland, 1977; 
Kaiser, Postel, 1979; Cornus, Meincke, 1979); 2) la 
réponse de l'ensemble de l'Atlantique équatorial au 
renforcement des W s  dans l'Atlantique Ouest qui 
provoque une remontée de la thermocline dans í'Est, 
soit par l'intermédiaire d'une onde de Kelvin si 
l'accroissement du vent est brutal (Moore et al., 1978; 
O'Brien et aZ., 1978; Adamec, O'Brien, 1978), soit en 
maintenant un équilibre entre le gradient zonal de 
pression et les tensions de vent si cet accroissement est 
progressif; 3) í'advection par le Courant fiquatorial Sud 

Tableau 2 
Profondeur en m h  du SCE d 4"W et nombre 
de Richardson calculé entre le CES et le SCE 
dans la couche présentant un gradient vertical de 
vitesse du/dr > 1 un. s-'/m, i la station où le 
SCE atteint sa vitesse maximale (les valeurs 
s0ulignée-s correspondent à la saison #upwelling). 
Depth in metms of the Equaîorial Undercurrent at 
4"W and Richardson number (R,) calculated 
between the South Equatorial Current and the 
Equatorial Undermat in the layer showing a 
vertical shear .of the zo&l component 
duld2 > 1 cm.sec-'lm at the station where the 
Undercyrent has its maximum speed (the 
underlined v a l u s  correspond to the upwelling 
-n). 

l 
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Figure 1 , ! i l  8 ,  1 I 1 I 

Variations saisonnihs de I'upwelling &atonal d 4"W. A) tempkature 
de surface minimale mesurée &tre O" et S O S ;  b) valeur du maximu" 
de salinité du Sous-Courant @quatorial; c) teneur maximale en nitrate 
de la surface entre O" et 5"s; d) valeur maximale de la cploroqhyUe a 
en surface entre O" et S O S .  ~ t .i 

Seasow1 variations ofthe equatorial ypwel1ing 'at PW. a) minimum seà 
surface temperature between O" and 5"s: b) value of the high salinity 
core of the Equatorial Undercurrent; c)m&mum surfme' nitrate 
concentration between O" and YS; d) maximum surfme chlorophyll a 
concentration between O" and 5"s. 

f ,  

I 
I '  I 

d'eaux froides issues, oia'le courant de Benbuela, des 
upwellings du Sud-Ouest africain. Cette advection peut 
être induite au sud de l'équateur par le renforcement de 
la composante méridienne du vent dans l'Atlantique Est 
(Philander, Pacanowski, 198 1). Ces différentes hypothè- 
ses entrent vraisemblablement chacune pour une part 
dans I'explica€ion des processus de refroidissement 
équatorial et les observations faites dans le Golfe de 
Guinée par le (( Capricorne n- entre 1971 et 1980 
permettent, à partir notamment des propriétés du 
Sous-Courant Équatorial (SCE) et du Courant Équa- 
torial Sud (CES), de préciser le rôle respectif de ces 
différents mécanismes. 

Profondeur 
Rofondeur oÙ la composante E-W 
du maximum s'mñule (U=O) Nombre 
de vitesse entre le CES de Richardson 

Campagne Date du SCE et le SCE (Rd 

7701 Janvier 1977 65 15 490 
Juillet 1977 3 - 27 0,54 7706 

7802 Août 1978 65 28 
7902 Janvier 1979 65 34 ' 468 

7910 Juin 1979 60 35 0,64 
7912 Novembre 1979 % 39 0,SO 

7906 Avril 1979 55 30 476 , 

8001 Janvier 1980 65 25 0,83 

Profondeur moyenne 
du maximum de vitesso 
du SCE 58 64 
Profondcur moyenne 
de l'inversion 
dc courmt (U-O) 30 28 

Upwelling Saison chaude 

Valeur moyenne de R i  Q.62 w 
- ._ 
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+ Figure 2 
Scctions tranlityuatoriales B 4"W. A gauche : Ciprea 1 : 3-1 1 aoQl 1978; 
d droite : Ciprce 2 : 2-10 avril 1979; les couranis portant i l'Est et les 
valeurs de chlorophylle sufirieurci a Q,50 mg. m-' sont hachurks. 
Sections along 4"W..L4:  Clprea 1: 3-1 1 August 1978; righi: Ciprca 2: 
2-IQ April 1919: Eastward currents and chlorophyll oafues higher than 
Q.3 mg. m-= are hatched. 

IAS proprieth du Sowcourant Equatorial et les 
mélanges, verticanx 

Sedikh et Loutochkina (1971), Voituriez et Herbland 
(1977) avaient suggéré que le renforcement du CES et 
la remontée du SCE en été provoquaient un 
accroissement du gradient vertical de vitesse et par 
conséquent des mélanges verticaux susceptibles d'expli- 
quer le refroidissement de la surface. L'évolution et la 
quasi-dispnrition en aoiit du maximum dc snlinitb 
associ4 au §CE (fig. 2) semblait corroborer cette idée. 
L'étude qui suit de I'évolution saisonnière des propriétés 
physico-chimiques du SCE montre qu'en fait, les 
variations I saisonnières des mClanges verticaux ne 
peuvent 'expliquer le refroidissement et l'enrichissement 
en sels nutritifs du Golfe de Guinée à I'équateur en été. 

Le cisaillement entre, le Courant Équatorial Sud et le 
Souscourant Équatoriai 

1 

LC tableau 2 montre hue, contrairement A cc qui avait 
été dit auparavant, il n'y a pas eu dans la période 
1977-1980 de variations significatives de la profondeur 
du SCE le long de 4"W, que ce soit au niveau du 
maximum de vitesse ou (3 celui dc la renvcrse de la 
composante est-ouest (U=O) entre le CES et le SCE. 
Cette différence avec les conclusions antérieures tient 
vraisemblablement ce que l'on a pris l'habitude de 
repérer le SCE par le maximum de salinité qui lui est 
généra;lement associé (fig. 2). Or dans le Golfe de 
Guink, comme on le verra plus loin, cette association 
n'est pas permanente. Sur le tableau 2, on remarque 
également que le nombre de Richardson moyen (Ri), 
calculé sur la couche d'eau oÙ le gradient vertical. de 
vitesse zonale est supérieur à 1 em. s-'/m, ne manifeste 
aucune variation significative. Ceci est aussi en 
contradiction avec les résultats présentés pour l'année 
1975 par Voituriez et Herbland (1977). Cet écart peut 
s'expliquer par la différence des méthodes de mesure de 
courant. En 1975, les courants avaient été mesurés soit 
avec: un courantomètre Ekman, soit avec un couranto- 
mètre Lerici monté en profileur sans enregistrement de 
température. En revanche, les mesures faites de 1977 à 
1380 forment un lot homogène: elles ont toutcs ité 
faites à l'aide de couraratomètres Aanderaa montés en 
profileurs et enregistrant la tempbratwe. Dans le 
premier cas, la diversité des mesures et la nécessité de 
combiner les profils de courants ?i ceux de densité 
dCduits de la sonde STDO rendent suspecte l'évaluation 
du nombre de Richardson, alors que dans le second cas, 
les profils de température donnés à la fois par le 
courantomètre et la sonde permettent d'ajuster BU mieux 
los profils de couran? et de dcrisitb ct de fournir unc bicri 
meilleure évaluation du nombre de Richardson. 
Par conséquent, les variations saisonnières du mélange 
vertical turbuleht dans le cisaillement entre le CES et le 
SCE ne seraient pas significatives et ne pourraient donc 

rendre compte par elles-mêmes du refroidissement 
équatorial de surface en été. 

Les variations des propridtds physico-chimiques du 
Sous-Courant Équàtorial 
L'association d'un noyau à forte salinité avec le SOUS- 
Courant Équatorial est une chose connue et bien visible 
sur la figure 2. On a même pensé que l'absence de ce 
noyau de salinité dans le Golfe de Guinée en été 1963 
(Équalant 2) correspondait à une absence de Sous- 
Courant equatorial (Neumann, 1969). En fait, la valeur 
du maximum de salinité du Sous-Courant 6quatorial 
varie énormément dans le Gblfe de Guinée (Hisard, 
1973). Les variations présentées sur les figures 1 et 2 
sont telles qu'en été, le noyau isolé de salinité élevée 
peut complètement disparaître dans le Golfe de Guinée 
sans quc dispurnisc pour uutunt IC Sous-Courunt 
fiquatorial (uoir dans Voituriez, 1980 les coupes de 
salinité et de courant faites à 1"E pendant Ciprea en 
juillet 1978). Cette forte diminution de la salinité a été 
interprétée comme le signe d'un accroissement du 
mélange vertical en été (Hisard, 1973; Voituriez, 
Herbland, 1977). Voituriez et Kerbland (1979) ont 
utilisé cette propriété pour évaluer l'enrichissement en 
sels nutritifs et la production primaire à I'équateur A 
partir de la valeur du maximum de salinité du Sous- 
Courant hquatoriai, 
L'évolution saisonnière des caractéristiques TS du 
Sous-Courant Équatorial contredit cette interprétation. 
Le diagramme TS de l'ensemble des stations faites entre 
1"N et 5"s dans la région concernée par ¡'upwelling 
équatorial à 4"W (fig. 3) montre que les points 
représentatifs des couches superficielles sont inclus dans 
un diagramme de mélange entre trois types d'eau : I'eau 
de surface chaude et peu salée (A), l'eau des valeurs 
maximum du noyau de salinité du SCE (B) et l'eau C 

T 
30 O0 

25,OO 

20.00 

15" 

1o.cil 

1 
$a00 
I 3LO 3L.60 35.20 Yi80 36.40 3,OO 

Figura 3 
Diagramme 7s des stations du N/O u Capricorne n faites de 1971 
1980 le long de 4"W entre 1"N et 5% (campagnes 7107, 7501, 7506, 
7701, 7706,1802, 7906, 7910, 7912, 8001). 
TS diagrams of the stations of RV "Capricorne" along 4'14' between 
I O N  and 5"s from 1971 CO 1980 (cruises 7107. 7501, 7506, 7701,7706, 
7802, 7906, 7910, 7912, 8001). 
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Figure 4 
fivolution du' int TS rcprbsentatif du maximum de salinité du 
Sous-Courant &uatorial dans le diagramme de mélange diduit du 
diagamme TS de la figure 3. 
Evolution of the Ts point of tlte high salinity core of the Equatorial 
Undercurrent in the mixing diagram infmed from Figure 3. 

sous laquelle la courbe TS reste B peu près invariante. 
Le point TS du noyau de salinité du SCE évolue en 
s'éloignant très peu de la droite BC (fig. 4) et se 
rapproche du point C en période d'upwelling. Ceci 
montre que les eaux de surface sont pratiquement sans 
influence sur la composition de l'eau du SCE et que la 
diminution de la salinité du noyau en été est due à une 
influence croissante des eaux de la couche subthermo- 
chale. Une telle évolution ne peut évidemment pas 
s'expliquer par un mélange avec les eaux de surface. 
L'étude des teneurs du SCE en oxygène et sels nutritifs 
conduit à la même conclusion. La diminution de la 
température et de la valeur du maximum de salinité 
s'accompagnent d'une diminution de la teneur en 
oxygene et d'un accroissement important des concentra- 
tions en sels nutritifs (tableau 3). Ceci ne peut non plus 
s'expliquer par un mélange avec les eaux de surface plus 
chaudes, mieux oxygknées et pauvres en sels nutritifs, 
mais signifie qu'il y a en été, intrusion d'eaux sous- 
jacentes dans le SCE. 
L'ensemble de ces remarques montre que les mklangcs 
verticaux entre le CES ct le SCE nc peuvent rendre 
compte du refroidissement équatorial et de I'cnrichis- 
sement en sels nutritifs observés en kté dans le Golfc de 
Guinée. Ce résultat est t r b  important, non seulement 
pour l'analyse des mécanismes physiques d'enrichisse- 
ment mais aussi pour l'étude de la production primairc 
qui dépend, pour une large part, de l'intensité des 
mélanges verticaux (Huntsman, Barber, 1977 ; Sorokin 
et al., 1975; Voituriez, Herbland, 1982). 

Les mouvements verticaux A IVqraatew 

L'eau C(T=  14,65"C, S=35,55O/,,, Ast=160 cl. t-'> 
des figures 3 et 4 représente la limite supixk.urc de cc 
quc Khanuichenko ( 1974) appelle l'eau troposphbrique 
subtropicale de l'Atlantique Sud. Elle est l'abri des 
modifications saisonniQes qui perturbent la couche de 
surface. C'est la raison pour laquelle la profondeur du 
niveau 160 cl. t-' a été choisie pour d é t e e e r  
l'amplitude des mouvements verticaux entre &son 
chaude et saison froide. La figure 5 montre clairement 
que l'amplitude de ces mouvements est maximum B 
!'tquz!eur et !es variations saiscozeres be !a prûfûndeür 
moyenne du niveau 160 CI. t- à I'équateur sur la même 
figure correspondent aux variations saisonnières de la 
température de surface de la figure 1. Cette remontée 
d'eau se fait à travers le Sous-Courant kpatorial  qui 
reste à la même profondeur et explique les variations de 
ses propriétés physico-chimiques. On remarque égale- 
ment .sur la figure 5 que l'amplitude des mouvements 
verticaux devient très faible íi 2"s au niveau de la crête 
thermique mise en évidence par Voituriez et Herbland 
(1977) et visible, ici, en saison chaude. 

Le Courant Quatorial Sud et Ia divergence &patoriale 

La remontk de la structure hydrologique à l'kquateur 
en été dans le Golfe de Guinée peut être la réponse de 

.\ 

I4 o 
b,] 

Figure 5 
a)  profondeur moyenne du niveau 16!l c1.t-' i 4"W pendant la &SOR 
chaude (janvier-avril) et pendant la saison #upwelling (juillet- 
septembre). b) variations saisonnikm de la profondeur moyenne du 
niveau 160 c1.t-l entre O"30N et 0'30s B 4%'. 
a) average depth of the level 160 c1.t-I alung 4"W during the wann 
(January-April) nnd the upwelliig (July-Seprember) season. b) seatonuì 
variarions of the acerage depth ofthe 160cl.t-' feuel between 0°30N 
and O"30S at 4"W. 

Tableau 3 Saliniti. Oxygène Nitrate Phosphate 
Propriétb moyennes du noyau du Sous- Campagne Date T (OC) ( o / o o )  (ml . 1 - 1 )  (mmoh- ' )  (n~mol.m-~)  
Courant equatorial (vitesse > sucm. s-I) i 
4"w. 7802 6 août 1978 15"7 35,61 3,50 14 1,12 
Mean properties of the core of the Equaforial 7906 5 avril 1979 2 @ 4  35,11 3.95 7 s  0,7 
Undmcurrmt (speed > 50 cm , sec. - I )  (II 4"W. DilrCrence 

entre août 1978 
et avril 1979 -4,7 -0.50 -0.45 5.5 0.42 

-_ 
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l'Atlantique équatorial au renforcement du vent dans la 
partie Ouest de l'océan. Cependant, il est surprenant de 
constater (fig. 2) qu'en dépit de cette remontée, les 
temgratures de surface les plus basses et les teneurs en 
sels nutritifs les plus élevées s'observent au sud de 
l'équateur vers 2'30 S (Voituriez, 1981), juste A la 
latitude de la crête thermique observée en saison chaude 
(fig. '5). Les 'mouvements verticaux de la structure 
hydrologique à qéquateur sont donc insuffisants pour 
expliquer le refroidissement et l'enrichissement en sels 
nutritifs de la surface. Voituriez et Herbland (1977) ont 
émis l'hypothèse que cette crête thermique pouvait être 
le résultat d'une divergence induite au sud de l'équateur 
par les alizés qui ont dans le Golfe de Guinée une 
importante composante vers le nord, suivant le schéma 
qualitatif de Cromwell (1953). Voituriez (1981) déduit 
dc la bonne -relation obscrvCe ctitre ¡cs variations dc 
température de surface au sud de l'équateur et celles de 
la vitesse du vent mesurée le long de 4"W lors des 
campagnes océanographiques, que cette divergence est 
permanente et que c'est on renforcement en été qui 
explique le "inimum'lthermique de surface au sud de 
I'équateur.' Le 'modèle de Philander (1979) basé sur 
I'accélération de la composante méridienne du vent 
dans la région équatoriale du Golfe de Guinée aboutit 
aussi à un upwgling au sud de l'équateur en été. On ne 
peut donc pas éliminer l'influence du vent local sur la 
structure thermique superficielle et l'enrichissement en 
sels nutritifs de l'upwelling équatorial dans le Golfe de 
Guink. La réalité de cette divergence au sud de 
l'kquateur peut tirer, argument de la structure du 
Courant hquatorial Sud tel qu'il a éth mesuré pendant 
la campagne Ciprea'I d'août 1918. On voit sur la 
figure 2 que le CE§ était alors formé de deux branches 
distinctes séparées entre 2" et 2"30 S par un noyau de 
courant Est assez faible qui coïncidait avec la 
température de surface la plus basse et les teneurs en 
nitrate les plus fortes ( >6  mmol. m-3). On peut penser 
que cette coïncidence n'est pas fortuite et que si le 
minimum thermique et le maximum de nitrate de 
surface sont la trace d'une divergence, celle-ci est 
associée au noyau de courant Est qui sépare les deux 
branches du CES. La coupe de la composante 
méridienne du courant à 4"W (fig. 6)  montre une 
cohkrence remarquable pour des courants qui sont 
essentiellement zonaux. On note qu'elle est pratiquement 
nulle entre 2" et 2'30 S au niveau du noyau Est entre 
les deux branches du CES, que la branche sud du CES 
a une composante méridienne bien marquée vers le sud 
jusqu'5 7-89  et qu'il y a convergence dans la branche 
nord du CES entre l'équateur et 1"s. Ceci suppose, par 
continuité, une divergence entre 2" et 2"30 S. La coupe 
de salinité (fig. 2) concorde avec ce schéma : la branche 
nord du CES transporte un minimum de salinité limité 
entre 1'6quateur et los, par un front thermohalin au 
niveau de la convergence. La branche Sud du CES est 
Limit& 5 7-8"s par une autre convergence (fig. 6), qui 
correspond la limite sud du minimum thermique 
équatorial et B un front halin qui sépare l'upwelling 
équatorial du maxhum de salinité subtropical sud. La 
cohérence de cet ensemble d'observations rend vraisem- 
blable le schema de circulation méridienne suivant : 
divergence A 2"-2'30 S qui sépare le CES en deux 

t' 

. 

branches, convergence des eaux froides l'équateur 
sous les eaux dessalées de la branche nord du CES, 
cntrciînement vcrs le sud et vers l'ouest des eaux froides 
et riches en sels nutritifs dans la branche sud du CES. 
Des considérations biologiques avaient conduit Her- 
bland et Voituriez (1977 a) à un schéma analogue pour 
l'été 1975. 
I1 semble donc, en conclusion, que deux phénomènes 
dominent dans fupwelling équatorial du Golfe de 
Guinée : 1) la remontée de la structure hydrologique 
limitée à la bande équatoriale et qui peut être la réponse 
de l'ensemble de l'Atlantique équatorial à un accrois- 
sement du vent surtout sensible dans I'oueh; .2) la 
divergence induite localement au sud de l'équateur par 
les alizés de Sud-Est et qui se renforce en été, amenant 
en surfnce des eaux froides ot riches an als nutritifs, 

LA PRODUCTION PRIMAIRE ET LA BIOMASSE 

, " i  

V ~ G ~ T A L E  
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Variations saisonniikes 

Le contraste hydrologique qui vient d'être décrit se 
reflète dans la distribution du phytoplancton exprimée 
ici par les valeurs de chlorophylle a. Ainsi en surface 
(fig. l), observe-t-on le long de 4"W des valeurs 
nettement plus élevées (> 0,5 pg. 1-I) entre juin et 
septembre que pendant le reste de l'année où les valeurs 
de surface restent très faibles. Toutefois, les valeurs de 
surface ne peuvent être considérées comae représenta- 
tives de la richesse en phytoplancton de la colonne 
d'eau. On sait en effet qu'il existe dans les régions 
tropicales un maximum subsuperficiel de chlorophylle a 
(Anderson, 1969; Venrick et al., 1973; Dandonneau, 
1977; Cullen, Eppley, 1981) qui constitue une part 
essentielle de la biomasse végétale. Ce maximum de 
chlorophylle situé dans la thermocline est souvent 
associk au gradient vertical de nitrate (nitracline) et sa 
valeur est negativement corrélée à sa profondeur dans 
les situations tropicales typiques où la couche homogène 
est dépourvue de nitrate (Herbland, Voituriez, 1979; 
Cullen, Eppley, 1981). Les distributions de nitrate et de 
chlorophylle pendant les campagnes Ciprea, le long de 
4"W, confirment l'existence du maximum de chloro- 
phylle et son association avec le sommet de la nitracline : 
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Figure 6 
Composante méridienne des courants mesurés au profileur le long de 
4"W pendant Ciprea 1 : 3-11 août 1978, La composante nord est 
positive, la composante sud est négative. Ley valeurs supérieures i 
IO m . g :   ont ornbrhs on clair pour In compomnta Bud ct cn eombrc 
pour la composante nord (C==canvergencc: E! =divergence). Voir In 
composante zonale et les autres paramttres sur la figure 2. 
Meridional component o/ currents measured with a 'current profirer 
along 4"W during Ctprea 1: 3-1 I August 1978. Northward components 
are positive, southward components are negatiue. Values higher than 
IOcm.sec.-' are shaded (clear for  southward component and dark for 
northward component). C= Conoergence, D = Divergence. 
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pendant la saison chaude (avril 1979), le maximum de 
chlorophylle (dont les valeurs atteignent 0,8 pg. i-' 
entre O et 5"s) est localisé à une profondeur voisine de 
50 m. Ea valeur moyenne du nitrate à son niveau est 
4,3 patg, I - l ,  ce qui montre bien son association avec 
la nitracline (fig. 2). Pendant la saison d'upwelling (août 
1978), le maximum de chlorophylle atteint la surface 
aux mêmes endroits que la nitracline (1"s et 5"S), et ses 
valeurs sont du même ordre que celles du maximum de 
la saison chaude. dn observe donc de grandes 

, différences dans les distributions verticales des pigments 
photosynthétiques &une saison à l'autre. 
La distsbution méridienne de la chlorophylle (fig. 2) 
'pendant l'upwelling le long de 4"W s'accorde bien avec 
le schéma de circulation proposé plus haut : faible 
teneur en chlorophylle dans; la zone de divergence 

, autour de 2"-2'30 S et forte concentration à la périphérie 
(1"s et entre 4 et 6"s) lorsque les teneursen sels nutritifs 
décroissent vers les deux zones de 'convergence qui 
limitent la zone de remontée d'eaux froides. Comme 
dans les upwellings côtiers, il y a opposition de phase 
entre l'abondance du phytoplancton et celle des sels 
nutritifs, puisque le premier ne peut être abondant 
qu'après avoir consommé les seconds. Les valeurs 

. extrêmes mesurées -pendant la période froide sont 
significativement supérieures aux valeurs maximales de 
la saison chaude (fig. 7), mais elles ne traduisent pas 
nécessairement un accroissement de la biomasse pour 
l'ensemble de la zone. Entre l'équateur et 5"S, le long 
de 4"W, la valeur moyenne obtenue sur 35 stations 
pendant la saison d'upwelling en août 1978 
( f i=33 ,3  mg Chla.m-', écart-type=7,5) n'était pas 
significativement différente dc la valeur moyenne 
obtenue sur 16 stations de saison chaude en avril 1979 
(5=30,2 mg Chla.m-', écart-type=6,3). 
Pendant les campagnes Ciprea d'août 1978 à janvier 

.-a Ra6IaI.  du 2 ou 10 o l l 1 1  1979 
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Figure 7 
Evolution dcs vulcurs intCgrkcs de chlorophyllcu ((!-l(K) m) cntrc 4 N 
et 10"s A 4"W : Ciprca I : 3-1 1 aoÙ1 1978; Ciprca 2 : 2-10 avril 197Y. 
Evolution ofthe infernled chlorophyll u values (0-100 m )  her\veen 4"N 
and 10"s along 4"": Ciprca I: 3-1 I August 1978; Cipreo 2. 2- 
10 April 1979. 
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1980, la fixation photosynthétique du carbone organique 
a été mesurée in situ au cours de 66 stations par la 
méthode du carbone-í4 (Steemann Nielsen, 1952), dont 
les détails méthodologiques sont donnés par Herbland 
et Le Bouteiller (1982). C'est un effort sans pr&dent 
dans le Golfe de Guinée puisque les, mesures in situ 
exigent l'immobilisation du navire pendant la durée de 
l'incubation. Elles permettent de se rapprocher au mieux 
des conditions naturelles alors que les conditions 
artificielles des autres méthodes influent nécessairement 
sur les résultats, dans un sens qui n'est pas toujours le 
même (Peterson, 1980). 
Comme celles de la chlorophylle, les distributions 
verticales de la production primaire sont différentes 
pendant la saison froide et la saison chaude. En saison 
froide, il y a typiquement un maximum de production 
proche de la surface, avec des valeurs élevées en surface 
(fig. 8 u). En saison chaude, lorsque la structure tropicale 
existe, le profil (( normal n de production primaire 
ressemble aussi à &lui de la chlorophylle : valeurs faibles 
dans la couche homogène et maximum dans la 
thermocline, au sommet de la nitracline (fig. 8 b).  
Cependant la similitude entre les profils de chlorophylle 
et de production primaire n'est pas constante car le rôle 
de la lumibe devient primordial pour ces derniers. On 
a pu le mettre en évidence lors d'un point fixe de 
14jours à I'équateur à 4"W en février 1979. Pendant 
cette station le rayonnement global journalier (RG) 
était quasi-constant (RG =2  143 J.cm-'.j-ly écart- 
type=76) à l'exception de 2jours, le 11' et le 12', 
pendant lesquels RG a respectivement atteint les valeurs 
965 et 247 J.cm-*.j-' (stations 11 et 12 de la figure U). 
L'évolution comparte des profils de produchi  
primaire, de chlorophylle et de nitrate, montre que pour 
une même distribution du nitrate, ia forme des profils 
de production évolue quand l'éclairement diminue : au 
cours du 12"our le soleil est resté totalement invisible, 
le maximum de production primaire nitraclinal avait 
complètement disparu et les valeurs dans la couche 
homogène ont diminué, alors que la distribution de la 
chlorophylle a peu évolué (fig. 9) et que la structure 
hydrologique était conservée. Cette observation mérite 
une attention particulière parce qu'elle met en évidence 
l'une des difficultés rencontrées lors de la comparaison 
des valeurs de production primaire en l'absence de 
mesures de lumi2re. Le problème se pose d'autant plus 
que dans les situations tropicales typiques, lorsque 
les journées sont (( normalement N ensoleilléees 
( 2 1  2000 J . ~ m - ~ . j - ' ) ,  le maximum de production se 
situe déjà dans une couche peu éclair& (6,6% de 
l'éclairement de surface avec un écart-type de 2% lors 
du point fixe de 14jours). Si RG diminue, malgré la 
vraisemblable adaptation des cellules phytoplanctoni- 
ques à un faible éclairement (Falkowski, 1980)' le 
maximum nitraclinal disparaît complètement et la 
production totale de la colonne d'eau diminue fortement 
(cas de la station 12). Au contraire, en saison froide, 
l'effet d'une journée sans solcil est moins spectaculaire 
parce que la population phytoplanctonique, localis& en 
majorit6 duns la couchc superficielle (0-20 m), reqoit 
encore suffisamment de lumière pour que la photosyn- 
thise continue. Dans ce cas, le maximum atteint la 
surlace (cas de la courbe 3 de la figure 6 4 .  
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diff6rent pas significativement et sont peu affectées par 
ou l'absence d'upwelling. La permanence 

one de ,forte production dans la région 
le dans l'est de l'Atlantique a déjà été signalée 

fVoituridz, Hmb!ernd,l977). Ellc R 6tb attribube i\ la 
permanen& en saison chaude de la crête thermique vers 

etre le résultat de la permanence de la 
induite au sud de l'équateur par les vents de 

Sud-Est. Ainsi trouverait-on dans la région équatoriale 
aeux 'systèmes productifs différents dépendant simple- 
ment de l'intensité de cette divergence : l'un de saison 

I ~-3%~l&gnalée dans le chapitre précédent, et qui 

I chaude (d'octobre mai, divergence faible) s'apparente 
qux situations tropicales typiques définies par Herbland I 

et Voituriez (1977b; 1979) comme celles o Ù  la couche 
I (  homo&ne est complètement dépourvue de nitrate; 
,, l'autre cariespond à I'upwelling (divergence forte) avec 

la forte production de la zone 
, ' équatoriale s'expliquerait par la faible profondeur de la 

e 1 <(nitracIine>) associée A Ia crête thermique de 2"-3"S 
comme on vient de le voir. La différence entre ces deux 
systèmes serait donc plutôt d'ordre qualitatif que 
quantitatif puisqu'elle ne porte que sur les distributions 
verticales de la chlorophylle et de la production 
primaire, non sur les ,valeurs intégrées. Cette analyse 
n'est cependant pas suffisante. En effet, la figure2 
montre qu'en avril 1979, la biomasse végétale était 
maximale entre I'équateur et S O S ,  alors que la nitracline 
se maintenait à un niveau assez profond dans cette 
ré@on et ne montrait aucune évidence de crête vers 
2-3"S, contrairement aux observations antérieures. Ceci 
appelle deux questions : 1) comment se situait 
l'année 1979 par rapport aux conditions normales ?; 
2) comment expliquer la forte biomasse et les fortes 
productions mesurées alors que la situation ne 
correspondait à aucun des deux systèmes d'enrichisse- 
ment? Hisard et al. (1981) ont soulignt le très fort 
contraste observé dans le Golfe de Guinée dans les 
températures de surface entre l'année 1978 et 
l'année 1979, aussi bien en saison chaude qu'en saison 
froide. Ils ont noté que les températures de 1979 étaient 
plus &levées que celles de 1978 et que l'upwelling de 
1979 était beaucoup moins intense et s'étendait sur une 
période beaucoup plus courte qu'en 1978. 
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La comparaison avec l'ensemble des cnmpiigncs IC long 
de 4"W montre que l'annte 1979 apparaît effcctivcment 
comme une année anormalement chaude, comparable 
aux années 1963 et 1968 dont les anomalies sont décrites 
par Hisard (1980). Cette anomalie se retrouve au niveau 
de la profondeur de la niiracline (fig. 2) par l'absence de 
cr&te, mais n'a pas d'influence sensible sur ia production 
primaire qui reste élevée dans la région équatoriale. 
Comme il n'y a pas, apriori, de raison de soupçonner 
les valeurs de production primaire et de chlorophylle, 
il semble donc qu'il y ait un  phhomène splcifiqucmcnt 
équatorial qui maintienne un haut degré de production 
indépendamment des fluctuations de I'upwelling équa- 
torial et que l'on ne peut, vis-d-vis de la production, 
ramener l'enrichissement équatorial à un upwelling de 
saison froide et d une crête thcrmique de saison chaude. 
Ce phénomène reste à Ciucider. 

Comparaison avec les r&uItaQ d'&qunlsmt 

La comparaison des valeurs mesurées pendant Ciprea 
avec celles d'Équalant (tableau 4) soulève deux ques- 
tions : 1) pourquoi Ics productions mesurQs cn 1978- 
1980 sont-elks plus élevées que celles mesuries en 
1963-1965 ?; 2) pourquoi n'observe-t-onpas devariations 
saisonnières en 1978-1980 alors qu'il semblaif' y en 
avoir en 1963-1965 (Corcoran, Mahnken, ~ 1969; 
Tchmir, 1971)? 

Tableau 4 
Valeurs de production primaire mesurées entre 1"N et 5"s pcndant les 
campagnes ì?quaInnt (Tchmir, 1971) et pendant les campagna Ciprea 
(présente étude) en mgCm-zj-l. Les valeurs entre parenthzsaf sont 
les karts-type. 
Measured values ofpimaryproduction between I"Nand 5"s d d n g  the 
Equnlant cruises (Tchmir, 1971) Md the Ciprea cncises (mgCmKzj-'). 
Values In brackets are siandard deviarlons. , 
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D a p r b  Tcbinir (1971) Ciprea 
A 5"W en 1963 A 4"W (1978-1979) 

Période d'upwelling 
(juin-septembre) 581 (104) 1 069 (298) 
Saison chaude 
(février-zvril) 204 (?) 1034 (413) 

La première question trouve sans doute une réponse 
dans l'utilisation de la méthode au I4C qui a beaucoup 
évolué en 15 ans, en particulier au niveau des pertes 
possibles de radioactivité dans les manipulations, la 
filtration et la conservation des échantilIons et à celui 
des techniques de comptage. II est vraisemblablc que cet 
écart mlthodologiquc, ajouté au fait que pendant 
fiqualant on faisait sur 24 heures des mesures en in situ 
simulé, peut expliquer la différence observée. 
La solution de la deuxièmc question réside probablement 
dans les différences de stratégie et d'échantillonnage. 
Un plan rigide d'échantillonnage avait été étzbli pour 
íes campagnes fiquafant : 5 prélèvements aux 
niveaux 100, 50,25, 10 et 1 % de l'éclairement de surface 
quelle que soit la structure hydrologique ou la saison. 
Ccla revenait à échantillonner très différemment le 
maximum de production en fonction de la grofo_ndeur 
de la thermocline et de la nitracline. Pendant la saison 
chaude (février-mars 1963, Équafant i),  la thermocline 
et In nitraclinc iisscz profondcs étaicnt nial kctalrkes et 
3 échantillons sur 5 (2 en surface et 1 en profondeur) se 
situaient dans la couche peu productive par manque de 
sels nutritifs ou de lumière: le maximum a &té le pfus 
souvent mal échantillonné, d'où la possibilité d'une 
sous-estimation de la production. Pendant la saison 
froide (août 1963, Équalant 21, exceptionnellement il n'y 
eut pas de remontée de nitrate jusqu'en surface 
(Voituriez, Herbland, 1981), mais la nitracline s'est 
quand meme rapprochée de la surface et s'est trouvie 
dans une couche mieux éclairée et donc mieux 
itchantillonnée. En revanche, pendant les campagnes 
Ciprea, le nombre de prélèvements était plus important 
et I'ichantillonnagc h i t  adapt6 aux diverses structures 
hydrologiques, de manière a Cerner au mieux les maxima 
de chlorophyllc et dc production primaire quelle que 
soit la saison. 
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Distributions verticales dc la production primaire et du 
nitmtc au cours des 2 saisons dans la miio bquatoride; 
A : saison de l'upwelling; B : saison chaude (se dférer au I 

texte pour la numérotation des profils 1.53). 
Vertical distributions of primary production and nitrate 
concentration irr the equatorial area at 4'W. A: upwelling P 

season: B. warm season (see text for the numbcrs of the , 
profiles I ,  2, 3). 
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Ch, le Golfe de Guinée est une région où la couverture 
nuageuse est importante (USDC et USAF, 1971). 11 est 
donc probable que cette observation, malheureusement 
uniquei ne soit pas une exception et que la production 
primaille journalière varie davantage que le seul examen 
de la s-mcture hydrologique pourrait le faire penser. 
Les valeurs intégrées de la production primaire obtenues 
pendant "Ciprea sur I4"W sont représentées sur la 
figure 10. Les valeurs dépassent souvent 1 g C .  m-'j-' 
entre O et 4"s. Au sud de 5"S, les valeurs diminuent 
pour atteindre 0,225 gC. m-'j-' 10"s. Le contraste 
saisonnier t r b  visible sur les structures hydrologiques 
et les' dipibutions verticales n'apparaît pas de façon 
nette sur la production primaire intégrée. A l'équateur 
propkfnent dit (0-4W)) les nombreuses mesures 
rkalisbs' en deux points fixes de 14 et 13jours, 
resptivement en février et octobre-novembre 1979, 
pernbletteslt d"a€€irmer que Ia production y est élevée 
toute' I'annk. C'est même à l'équateur en saison chaude 
que l'on a 'mesuré les valeurs de production les plus 
élevées (fig. 10). On retrouve donc avec la production 
primaiie, le résultat observé pour la chlorophylle : fortes 
variations de la distribution verticale et faibles variations 
des valeurs intégrées (à éclairement constant). 
Les indices de productivité, intégris sur la colonne 
d'eau (production primaire intCgr&e/chlorophylle a ìnté- 
grée) ont des valeurs élevées toute l'année. Ils ont 
cependant une valeur significativement moindre pendan[ 
la saison froide : 
vz = 37 mg C. mg Ckl a- '  , j - ' 
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que pendant la saison chaude : 
pn = 74mg C. mg Chl a-'j - '. 
Les raisons pour lesquelles les indices de productivitk 
restent'élevés en absence de nitrate, c'est-à-dire pendant 
la saison chaude, ont été discutées en détail par 
Herbland et Le Bouteiller (1982). Elles font partie des 
problèmes que pose actuellement le fonctionnement des 
Ccosystcmes pklagiques oligotrophes (voir Eppley, 1980) 
et dépassent le cadre de cette étude. 

, I  

Systhus prductifs de ia zone huatonale 

Ces rksultats sont surprenants. ils s'opposent il l'idée 
généralement' admise que dans I'odan tropical, les sels 
nutritifs constituent les éltments limitants de Ia 
productiori primaire et que leur apparition en abondance 

I 

Figure 9 
Influence du rayonnement global (RG) sur la distribution v&icale de 

lnfruence oJ the total irradiance on the uerticd distribution of the 

la production primaire A l'équateur (0"-4"W). I . I. 

primary production ut the Equator (4"W). _ .  

dans la couche de surface, s'accompagne d'un accrois- 
sement important de la biomasse et de Ia production. 
Tel ne semble pas être le cas dans l'upwelling équato@ 
du Golfe de Guinte. La zone 0-59 apparaît comme une 
zone d'enrichissement permanent oÙ les valeurs de 
biomasse chlorophyllienne et de production primaire ne 
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La localisation de Ia zone d'enrichissement équatorial 
correspond celle de Gruzov (1971) pour des traits de 
O à 100 m réalisés au cours de 10 radiales transéquato- 
riales de 1963 il 1965 IC long de 5"W et 1O"W. II est 
d'ailleurs remarquable que la limite inférieure des 
valeurs de biomasses, fixée par Gruzov (1971), pour 
Emiter la zone d'enrichissement, soit de 200 mg de poids 
humide par mètre cube, ce qui est voisin de notre valeur 
de 2000 mg.m-2 (si l'on estime que la matière organique 
représente environ 10 % du poids humide d'un plancton 
dominé par les Crustacés). Les données du pr6sent 
article confirment aussi l'observation de Le Borgne 
(1977) pour la radiale transéquatoriale de juillet 1975 à 
'4"W (enrichissement de 1"N 6 7"s) ainsi que les valeurs 
de la radiale de juillet 1977 à 4"W (enrichissement de O" 
à 6"S, fig. 13). La zone d'enrichissement apparaît 
cependant décalée vers le Nord (2"N-4"S) lors 
d'kqualant 2, en juillet-septembre 1963 (Corcoran, 
Mahnken, 1969; Kinzer, 1969) ou décaléc vers le Sud 
en novembre 1971 (2"-7"s) sur les résultats de Dufour 
et Stretta (1973), les valeurs élevées de zooplancton 
(> 500 p) coïncidant alors avec celles de la chloro- 
phylle a. Notons enfin qu'aucun enrichissement n'ap- 
paraît en février-mars d'après les figures de Corcoran et 
Mahnken (1969), ce-qui peut s'expliquer de la même 
façon que pour la chlorophylle: le zooplancton a été 
échantillonné en traits suprathermoclinaux alors que la 
couche homogène de la région équatoriale ne renferme 
que de 27 à 33 % de la biomasse des 100 premiers mètres 
(observations non publiées). 

_ -  

Probl6m du contraste entre saison chnudc et saison 
d'npwelling 

Lorsque l'on compare les valeurs maximales de poids 
sec sans cendre observées en août et en avril, on observe 
que la première (4 130 mg. m-') est 1,25 fois plus élevée 
que la seconde (3 296 mg. m-2). Mais cette différence 
disparaît lorsque l'on considère les valeurs moyennes 
des deux périodes, calculées toutes deux sur 5" et demi 
de latitude: le rapport n'est plus que de 1,Ol (fig. 12). 
L'upwelling equatorial peut donc engendrer des valeurs 
plus élevées qu'en saison chaude, mais également des 
valeurs plus faibles (ce que traduit le coefficient de 
variation du poids sec sans cendre, de 25,3 % en août et 
14,4% en avril), le bilan ifboutissnnt A I'cibscncc dc 
différences dans la richesse de la zonc. Cc risultat est 
paradoxal car on admet souvcnt qu'un système 
d'upwelling peut induire dcs niveaux dc biomasses 
supérieurs à ceux d'un système à deux couches (système 
tropical typique), ce qui apparaît ncttemcnt sur la 
figure 8 de Tchmir (1971) oÙ sont représentées les seules 
valeurs d'abondance de zooplancton dont nous dispo- 
sons aux différentes périodes de l'année (si l'on excepte 
celles de Corcoran et Mahnken (1969) pour la sede 
couche homogène, et donc fortement sous-estimbes en 
saison chaude, c o m e  nous l'avons vu précédemment) : 
à 1O"W et entre 2"N et 5"S, le rapport des biomasses est 
de 2,6 entre juillet et février-mars et atteint 13 entre 
septembre et avril, périodes considirées dans cette 
btude. Un tcl &cart, 3 fois suphicur ri cclui cxistanf entrc 
l'upwelhg mauritanien et les eaux oligotrophcs (fig. 12) 
est peu probable et difficilement explicable. 

L'absence de contraste au niveau des biomasses malgré 
la présence de deux systèmes hydrologiques différents 
pose le problème de la structure de l'kosystème 
plnnctoniquc a u x  deux périodes, Ceci a pu atre &udii: 
lors de 10 points fixes de plusieurs jours en août- 
septembre 1978 et de 4 en avril 1979. Les caractéristiques 
suivantes apparaissent : a) la zone d'enrichissement 
présente aux deux périodes une structure des tailles du 
zooplancton identique : la fraction 50-200 pm représente 
8,9 et 8,2% des animaux de 50 à 5000 pm, en avril et 
août respectivement. Elle se distingue des zones 
adjacentes où le zooplancton de petite taille représente 
une part plus importante de la biomasse ( l6,O et ,9,8 yw 
respectivement); b) les populations zooplanctoniques du 
mois d'août ont une teneur en matière organique) plus 
élevée qu'au mois d'avril, ce qui laisse supposer:qd'il y 
a moins d'organismes gélatineux, ou à exosquelette 
calcifié en période d'upwelling. Cette observation 
confirme celle de Le Borgne (1977) sur d'autres données 
concernant la même zone; c) toutefois, la productivité 
(rapport production/biomasse) du zooplancton (valeurs 
de Le Borgne, 1982) n'est pas significativement différente 
aux deux saisons, ce qui permei d'affirmer que la 
production totale de la zone d'enrichissement était la 
même en août 1978 et avril 1979 puisque les biomasses 
itaient elles aussi égales. On peut donc penser que le 
zooplancton de cette région maintient une productivité 
égale en dépit de populations et de facteurs du milieu 
(température, essentiellement) différents. 
On retrouve donc au niveau de la biomasse et de la 
production zooplanctonique des résultats analogues ii 
ceux de la production primaire. Ils appellent la question 
suivante: les observations réalisées lors de Ciprea en 
août 1978 et avril 1979 correspondent-elles à des 
situations exceptionnelles, masquant ainsi des différences 
saisonnières qui pourraient s'observer habituellement ? 
Les valeurs du mois d'août sont comparables à celles du 
mois de juillet des années 1975 et 1977 sur le méridien 
4"W (fig. 12 et 13). (21 ne dispose malheureusement pas 
d'autres valeurs pour la saison chaude qui aurait pu être 
anormalement riche en zooplancton en 1979, entrainant 
ainsi l'absence de contraste saisonnier constatte. 
Toutefois, ce résultat se retrouve aussi pour la 
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Figure 13 
Valeurs dc poids scc sans cciidrc du zooplancton de 200 i¡ S u o 0  pm 
rCcoltC lors de III  riidiulc Iriina(.qn8torialc dc juillet 197?, IC long do 
3"W (Campugnc CA P77M du N/O (( Capricorne n). 
Zooplnnkiort (2OO-SMK) pn) ush-/ree dry weights durlnK R / V  
<( Capricorne N transerr on 4.11.' in July 1977 (cruise CAP7706). 
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constater que les biomasses rapportées au mètre carré 
sont voisines pour la zone équatoriale en 1978-1979 et 
les upwellings de Mauritanie (Cap Blanc et Cap Timiris). 
Cette représentation est cependant trompeuse car la 
colonne d'eau considérée ne depassait guère 50 m en 
Mauritanie, tandis qu'elle était de 200 à 500 m pour les 
eaux d u  large du Golfe de Guinée. La considération des 
50premiers mètres dans ce dernier cas rend mieux 
compte de Ia rbalitt : la biomasse de la zone équatorialc 
est environ deux fois plus faible que celle des upwellings 

If ! Figure 12 
Comparaison de la kchesse en zooplancton (20-5OOO p) de la &ne 
équatoriale avec celles d'autres régions. Origine des ~ données : 
(1) Groupc MWiprod. 1976; (2 )  LC Borgne, 1978; (3) pr.%nt-article; 
(4) LeBorgne, 1977; (5) Groupe Mediprod, 1977: poids sec de 
0.600 an multiplids par 0,s; (6) LÆ Borgne, valcurs nan publites. 

Comparison of 200-5000 pm zooplankton ash+ee dry 'wkghts in the 
Arlantic equatorial area and other areas. Data source? are: (1) Groupe 
Mediprod, 1976; (2 )  Le Borgne, 1978; (3)present paper; 
(4) Le Borgne, 1977; (5)  Groupe Mediprod, 1977: 0-600 m dry weights 
are multiplied by 0.3 to obrain the a.$ dry weight.; (6) unpublished data 
from Le Borgne. *: values for the G200 m column. 
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chlorophylle intégré! pour laquelle le nombrc de 
situations lttudiies est plus important. L'cxccllente 
corrbltition qui existc entre ce parnnittre et le poids scc 
siìns cendre pour Ics zones du largc du Golfc de GuiiiCc 
(Le Borgne, 1981), conduit à penser qu'il n'y a pas non 
plus de contraste saisonnier pour les biomasses 
zooplanctoniques et que les valeurs d'avril 1979 sont 
probablement a normales )) pour la saison. 

CONCLUSIONS 

L'upwelling équatorial de l'Atlantique Est, qui se 
manifeste en été, amène en surface une quantité 
importante de sels nutritifs qui contraste enormiment 
avec la pauvreté de la couche homogène observée IC 

rcste de !,'année. Les mbcanismes physiques de cet 
enrichissement sont complexes et les observations 
semblent montrer que la distribution des sels nutritifs 
en surface dans I'upwelling équatorial du Golfe de 
Guinée est le résultat d'une remontée de la thermocline 
le long de I'équateur, d'une divergence induite au sud de 
l'équateur par le vent local et d'un transport vers l'ouest 
et le sud dans la branche Sud du Courant Equatorial 
Sud. 
CG contraste saisonnier avait préddemmen t permis de 
définir deux types d'écosystèmes : upwelling d'une part 
et situation tropicale typique d'autre part (Voituriez, 
Herbland, 1977) dont les différences se retrouvent dans 
les distributions verticales de la biomasse phytoplanc- 
tonique et de la production primakc ct duns Ics 
populations zooplanctoniques. En dépit de ce contraste 
et de l'enrichissement en sels nutritifs en été, il n'apparaît 
de différences significatives entre les deux systèmes ni 
au niveau des biomasses totales de phytoplancton et de 
zooplancton ni à celui des productions primaire et 
secondaire. La zone équatoriale reste en toute saison 
une région à production élevée : même en l'absence de 
erzte thermique lorsque Ia nitracline est profonde, 
c o m e  ce fut le cas en avril 1979, on n'observe pas de 
diminution sensibIe des biomasses et des productions. 
Le Borgne (1981) a d'ailleurs montré que la relation 
entre chlorophylle et profondeur de ia nitracline 
caractéristique des situations tropicales typiques selon 
Herbland et Voituriez (1979), n'était pas vkrifiéc en 
avril 1979. 11 semble donc exister une spécificité 
Cquatoriale qui maintient des biomasses importantes et 
un niveau de production Clevl indépendamment des 
phtnomines d'enrichissement précédemment évoqués : 
upwelling ou crête thermique. Cette particularité 
pourrait être liée aux mt3anges verticaux qui sont 
beaumup plus importants dans le système tiquatorial 
que dans le reste de ï'océan tropical ou l'on ne rencontre 
pas de cisaiilement comparable i celui provoqué à 
l'équateur par Ie gradient vertical de vitesse entre le 
CES et le SCE. C'est la conclusion de Kaiser et 
Postel (1979). 
L'absence d'impact de l'enrichissement en sels nutritifs 
sur lo. production est ;i rapprochcr des conclusions de 
Sorokin et al. (1975) et de Thomas (1979) qui s'étonnent 
de la faible consommation en sels nutritifs dans 
I'upwelling équatoriai du Pacifique et que Walsh (1976) 

a appelé (( Paradox of the nutrients na Trois idées ont 
CtC nvtinckcs pour I'expliqucr : 1) I'intcnsitb dcs mblangcs 
vcrticaux dans l'upwelling Cquatorial (Sorokin 
C L  al., 1975); 2) le conditionnement des eaux par des 
substances organiques complexantes (chélateurs) (Ear- 
ber, Ryther, 1969); 3) ia pression d u  broutage par les 
herbivores (Walsh, 1976). L'absence de variations 
saisonnièrcs des mélanges verticaux A l'équateur mise eu , 
évidence ici permet sans doute d'éliminer la premke 
hypothèse. Les valeurs élevées de l'indice de productivité 
pendant la saison froide permettent aussi d'éliminer la 
seconde, comme Thomas (1979). L'existence de ia 
relation linéaire positive entre les biomasses phyto- et 
zooplanctoniques (Le Borbe, 1981) est en faveur de Ia 
troisième. En effet, cette relation indiquant un certain 
équilibre entre les deux biomasses, n'est possible que si 
les variations des paramttres physico-chimiquTs q d  
contrôlent la production primaire sont ,-de basse 
fréquence et de faible amplitude, laissant ainsi au 
zooplancton le temps de se développer ap rh  un 
accroissement de la population phytoplanctonique 
(Walsh, 1976). La conséquence est que le zooplancton 
est en mesure de limiter par son broutage tout 
développement de faible amplitude du phytoplancton et 
la consommation de sels nutritifs, ce qui permet le 
maintien en surface de fortes concentrations de nitrate 
dans les zones équatoriales de l'Est de l'Atlantique et du 
'Pacifique. L'invariance constatée de la relation 
nitrateltempérature en toute saison dans Ia zone 
équatoriale du Golfe de Guinée (données non publiées) 
cst aussi un  argument en faveur de cette thbse. En effet, 
selon Strickland (1972) il n'y a aucune raison, apriori, 
pour que les processus faisant varier la température de 
l'eau soient compensés exactement par une activité 
photosynthétique de manière à conserver cette relation. 
On doit donc supposer que sa permanence reflète une 
activité biologique remarquablement constante et 
uniforme dans les masses d'eau considérks; en d'acltres 
termes qu'il n'y a pas de modification sensible de la 
structure biologique entre saison chaude et période 
d'upwelling. 
Qu'on la compare aux systèmes tropicaux typiques ou 
aux upwellings côtiers, la zone équatoriale de l'Atlan- 
tique apparaît donc toujours comme un cas particulier 
dont la singularité es& vraisemblablement liée la 
dynamique équatoriale elle-même. C'est en relation avec 
elle qu'il faut envisager le développement des program- 
mes sur I'upwelling équatorial de manière & connaître 
la réponse de la production biologique à la variabilitt 
de l'upwelling équatorial à diverses échelles de temps. 
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