
VARIATIONS NYCTMÉMÉRALES DE LA PROFONDEUR DU MAXIMUM 
DE CHLOROPHYLLE DANS LE DÔME D'ANGOLA (FÉVRIER-MARS 1971) 

46 stations réaliskes dans la région du Dôme d’Angola se répartissent en trois groupes : 14 ont eu lieu vers O-01 h, 
16 vers 08-09 h, et 16 vers 16-17 h ; pour ces dernières, l’écart moyen entre la nifratocline et le maximum de chloro- 
phylle (7,87 m) est plus faible que celrli à 0X-09 h (12,87 m ) au seuil de 5 o/. et que celui ci O-07 h (17,57 m) au 
seuil de 0,5 %. Cette ascension diurne du pic de chlorophylle est confirmée si on la situe par rapport, non pas à 
la nitratocline, mais à un sigma-t constant, et plusieurs causes sont envisagées ; l’explication la plus plausible est 
une migration d’au moins une partie importante des cellules, selon un r;ythme nycthèméral. Une étude similaire sur 
le Dôme de Guinée, à partir de donnèes compasables, n’ayant donné aucun rksultat, ces migrations ne constitueraient 
pas LUI phénomène géntiral, mais plutôt une propriété de certaines populations. 

46 stations from the Angola Dome are distributed into three groups : 14 were made between 0 and 01 h, 16 around 
08-09 h, and 16 around 16-17 h ; in the latter, the mean distance between the nitratocline and the chlorophyll maximum 
(7,SY m) is lesser than around 08-09 h (12,87 m) at the 5 yo level. and than around O-01 h (1737 m) at the 0,5 oh 
level. This diurnal ascent of the chlorophyll peak is confirmed when referred to a constant sigma-t instead of nitratocline. 
and several hypothesis are discrrssed ; the most plausible explanation is a migration of, at least, an important part of 
the cells, according to a nychtemeral rythm. A similar study using comparable data from the Guinea »orne, gives no 
results, so that these migrations wou/d constitute a characteristic of .some populations of phytoplanliton, rather than 
a general feature. 

1. INTKODUCTIOY 

L’avantage que présente pour le phytoplancton 
une flottabilité accrue B l’obscurité et en présence . de sels nutritifs, après que l’épuisement des sels 
nutritifs dans les couches superficielles bien éclairées 
ait placé les cellules dans des conditions déficientes 
et les ait, amenées B s’enfoncer plus rapidement, 
a été reconnu voici déj& longtemps (STEELE el. 
YENTSCH, 1960). Ce principe, où jouent la lumikre 
et l’obscurité, trouve un terrain d’expression dans 
l’alternance du jour et de la nuit, et EPPLEY et al. 

(1968) ont souligné le ri>le déterminant dans la 
compétition interspécifique des migrations verticales 
nycthknérales des dinoflagellés qui, lors des blooms. 
montent vers la surface dans la journée pour utilirer 
en pleine lumibre les sels nutritifs assimilks la nuit 
en profondeur. 

Pour séduisant qu’il soit, ce principe n’a encore été 
vérifié que dans des condition? particulières, avec 
toujours une i,rt% forte dominunce de quelques eFpi:- 
ces, comme c’est d’ailleurs le cas pour E:PI>LE~ et al. 
(1968). Kous sommes Lri:s loin des eaux du large, 
ë. caractère oligotrophique, fortement, diversifiées, 
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et dont on n’a bien souvent une idée que sous la 
forme d’un profil de chlorophylle, qui, dans le golfe 
de Guinée, présente généralement un maximum 
situé vers la thermocline, tel que celui decrit par 
ANDERSON (1969) pour le Pacifique nord-est, 
GALLARDO ei al. (1974) et VOITURIEZ et DANDONNEAU 
(1974) pour les dômes d’Angola et de Guinée dans 
l’Atlantique tropical oriental. Or, bien que les obser- 
vations de migrations verticales nycthémérales se 
multiplient, en culture ou dans des conditions très 
particulières, en ce qui concerne les populations 
équilibrées concentrées au large dans le maximum 
de chlorophylle le chemin parcouru depuis les quel- 
ques observations incertaines de GLOOSCIIENKO 
(1970) est très réduit 

En dépit de ce manque de preuves concrèles, 
les migrations verticales nycthémérales du phyto- 
plancton sont de plus en plus communément admises, 
et interviennent peu à peu dans les modèles de 
production primaire pour lesquels le phytoplancton 
ne peut plus être considéré comme un composant 
lié à la masse d’eau, mais possède un comportement 
propre : consommation de sels nutritifs liée au 
mouvement (PASCIAK et GA~IS, 1974), rôle théorique 
des migrations verticales nycthémérales du phyto- 
plancton dans la variabilité biologique engendrée 
par les ondes internes (KAMYKOWSKI, 1974). D’autre 
part, en physiologie du phytoplancton, on a récem- 
ment beaucoup progressé dans la connaissance des 
rythmes de l’assimilation de l’azote, et HARRISON 
(1976) note que Gonyanlax polyedra assimilant 
le nitrate la nuit en profondeur en quantité suffisante 
pour les exigences diurnes de la photosynthèse cn 
surface possède un réel avantage sur d’autres 
organismes ; ce serait là un mkcanisme clé pour la 
formation des eaux rouges, à défaut d’être une règle 
générale pour l’ensemble du phytoplancton. 

11 y a donc un faisceau de résultats et de travaux 
qui tournent autour des migrations verticales nycthé- 
mérales du phytoplancton, mais ces derniéres 
n’ont pas encore été mises en évidence d’une maniere 
certaine, hormis un certain nombre de cas trop 
particuliers. Les raisons en sont faciles a deviner : 
éternel problème du point fixe en océanographie, 
difficulté de saisir et de suivre un caractère de la 
population au cours de sa migration; et peut-être 
aussi, la rareté des observations nocturnes lors des 
campagnes, l’océanographe préférant, garder la nuit 
pour son sommeil d’autant plus que, comme chacun 
sait, la photosynthèse a besoin de lumiére. Les deux 
premières raisons obligent à adopter une ,approche 
statistique du problème. La troisième nous fera 
choisir, parmi les campagnes réalisées à bord du 
N.O. (( CAPRICORNE i) par le Centre de Recherches 
Océanographiques d’Abidjan, celle effectuée en 
février-mars 1971 dans le dôme d’Angola, où 46 
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stations ont été effectuées indifféremment de jour 
ou de nuit, dans une région oii gradients et concen- 
Lrations relativement élevés permettent une certaine 
précision. 

2. CHOIX DES MÉ:THODES 

2.1. Chlorophylle 

La campagne 7101 du N. 0. 0 CAPRICORNE » 
sur le Dôme d’Angola, dont les résultats sont exposés 
par ailleurs dans GALLARDO et al. (1974) a comporté 
des mesures de chlorophylle à 46 stations (fig. l), 
accompagnées entre autres de mesures de mtrate 
(ces dernières selon la méthode décrite par STRICK- 
LAND et PAR$ONS, 1968). 

s4c 

10’ 

16’ 

40 
I I- 

Fig. 1. - Position des 46 stations de la campagne 7101 
du N.O. CAPRICORNE. 

Position of Ihe 46 stations from fhe R.V. CAPRICORNE 
7101 cruise 

La chlorophylle est un très mauvais marqueur 
de population si on la considère seule comme c’est 
le cas ici : sa concentration est soumise à des varia- 
tions quotidiennes (FORSBERGH, 1969) et aucun 
des aspects auxquels on peut avoir couramment 
accès (D430/D665, pourcentage de phaeophytine, 
ou de chlorophylle a) n’est sufisamment stable 



ou caractéristique d’une certaine coucl~c d’eau 
supposée soumise à des migrat,ions. GALLt\RVO Pf n/. 

(1974) soulignent la tres grande régularité de structure 
de la région couverte, où, de la surface vers la 
profondeur, on observe toujours dans le ntériie 
ordre le sommet de la thermocline, celui de la phos- 
phatocline, le maximum d’oxyghne, le sommet de la 
nitratocline, le maxirnum de chlorophylle, le maxi- 
mum de nitrite, et le minimum suhsuperliciel 
d’oxygène. C’est donc sur la profondeur du maximum 
de chlorophylle, analogue II celui décrit par 
ANDERSON (1969), que ce travail a été effectué, 
en admettant qu’un déplacement vertical du pic 
de chlorophylle correspond à un mème déplacement, 
des c.ellules de phytoplancton; cette affirmation sera 
discutée plus loin. 

Les profils de chlorophylle ü chacune des 46 
stations sont faits a partir de mesures a six niveaux 
différents, entre 0 et 100 m, choisis avec un souci 
constant de bien cerner de près le pic de chlorophylle. 
Les calculs de concentration ont été faits selon 
plusieurs des formules à la mode, mais pour cette 
étude, seule la densite optique à 665 mp, corrigée 
par celle à 750 et ramenée aux m@mes volumes 
filtré et extrait, a été retenue; choix qui n’a 
d’ailleurs aucune incidence (puisque quelle que soit 
la formule, la profondeur du maximum de chloro- 
phylle ne change pratiquement pas) mais correspond 
a un désir de conserver la valeur mesurée qui est 
juste (bien que représentant quelque chose que l’on 
ignore) aus dépens de valeurs calculées par des 
formules plus ou moins fausses qui, malgré leur 
mérite, font jeter aux oubliettes cette valeur mesurée 
qui constitue la seule certitude. 

Les 46 stations de la croisiere ont ét,e faiLes Ii 
O-01 h (14), OS-09 h (16) et 16-17 h (16). Pour ces 
trois groupes, les profondeurs moyennes du maximum 
de chlorophylle sont respectivement de 52 m, 48 m, 
et 47,5 m. Mais elles ne sont pas significativement. 
différentes au seuil de 5 o/o? et un test non paramé- 
trique (test II de MANN-WHITNEY) sur les rangs 
des valeurs à 16-17 h, et 08-09 h+O-01 h, ne permet 
pas non plus de mettre en évidence une montée 
du pic de c,hlorophylle pendant le jour. Des solut,ions 
aussi simples ne sont donc pas appropriées et il faut, 
chercher en analysant les travaux précédents des 
critères mieux adaptés. 

2.2. Traits g6néraux des travaux antérieurs 

SOURNIA (1974), dans un tour d’horizon des 
travaux portant sur des migrations verticales, cite 
25 auteurs (tahl. 1) qui, s’ils ne constituent pas la 
totalité des personnes ayant abordé le problème, 
en composent du moins un échantillon hien représen- 
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i atif POLI~ essayer de dégager les principales diflicultés 
qui inlerviennent dans de t.eJles ét.udw. Quelques-uns 
de ces t,ravaux n’ont pas @te lus. wpendant. le text.e 
de SOI:RNI~ est sufkimmenl~ détaillé pour indiquer 
s’il s’agit de diatomées, de dinoflapellés, ou d’autres 
groupes. en culture ou irz situ, si la migration vers 
le haut a lieu le jour ou la nuit et si elle est rapportée 
a la surface, au fond, ou à un autre niveau. 

I,a montee pendant la journee est clairement 
etahlie? l’exceplion (5) ayant été rejetée par le méme 
auteur 4 ans plus Lard, eL l’exception (6) par (7) ; 
les except,ions (15), (16) et (17) peuvent, etre imputées 
a un phototactisme négatif. La plupart des travaux 
concernent des dinoflagellés et se passent de com- 
mentaires, puisqu’ils s’appliquent A des cellules 
mobiles. Pour les diatomees, on a moins de données : 
(2) et (3) rapportent des variations de flottahilité 
plutôt que des migrations, (4) décrit un hiotope 
tres particulier, et (24) et (25) concernent deù: diato- 
mées henthiques; (lSj, relatant les migrations 
verticales de Coscinodiscus Bouoet sur 250 m, fait 
penser à des facteurs hydrodynamiques plutôt 
qu’éthologiyues; de plus, ces migrations atteignent 
la surface comme c’est le Ct1.i pour (20). Il est 
d’ailleurs remarquable que. généralement, les migra- 
tions observées partent de la surface ou du fond, 
qui sont des niveaux de référence sûrs : parmi 
les 25 travaux inventoriés tableau 1, deux seulement 
décrivent des migrations qui s’exercent à des niveaux 
intermédiaires : (19) c,oncerne des coccolithophorides, 
avec un ordre de grandeur qui dispense de précision, 
et qui n’exclut pas des facteurs hydrodynamiques, 
tandis que (13), utilisant de:; mesures en continu 
en eau douce le long d’un profil vertical, est SU~~I- 
samment précis pour dissocier des niveaux aussi 
proches que 3 m et 12 m. li;sL-ce que les échecs (21) 
et (22) sont dus à un manque de précision pour des 
populat,ions naturelles en mer ? C’est une hypothese 
que nous devons envisager parce qu’il est. évidenl 
que la plupart, des résultJats qui accréditent les 
migrations verticales du phytoplancton vicnnenl, 
de cultures, ou d’eaux douces (ou la précision en 
profondeur n’est pas un probléme), OL~ bien c,oncer- 
nent des migrations SI partir de la surface ou du 
fond. 

2.3. Choix d’un niveau de référence pour les migra- 
tions 

Quelles sont les sources de ce manque de précision 
sur la dltermination de la profondeur du pic de 
chlorophylle ‘! 11 y a d’abord sa variabilité propre, 
très mal connue; les mesures A 6 profondeurs discrktes 
jusqu’à 100 m de profondeur ne le cernent, qu’à dix 
mktres prés, 5 dans les meilleum cas pour cette 
campagne (( DOme d’Angola “; enfin, et c’est proba- 
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TABLEAU 1 

Caractérisliyues principales de quelques travaux antérieurs rclev~s dans SOURIVIA (1974). Certains d’entre eux n’ayant pas été 
consultés, cette liste n’est pas reprise dans la bibliographie. Pour des références complètes, voir SOURNIA (1974) 

AKININA 1969 ............ 
EPPLEY & al. 1967 ....... 
EPPLEY & al. 1968 a ..... 
LEWIN & HRUBY 1973 .... 
HASLE 1950 .............. 
SOLI 1966 ............... 
SELIGER&MCELROY~~~S. 
SELIGER & al. 1969 ....... 
SELIGER & al. 1970 ....... 
LOhlBARD & CAPON 1971.. 
EPPLEY & al. 1968 b .... 
NAUWERK 1963 .......... 
BERMAN & RHODE 1971.. 
SOEDER 1967 ............. 
SELIGER & al. 1971....... 
WHEELER 1966 .......... 
TILZER 1973 ............. 
HARDY 1935 .............. 
MARSHALL 1968 .......... 
SILVA 1960 .............. 

YENTSCII 1964 ........... 
MARSHALI, 1966 .......... 

HUTCHINSON 1967 ........ 
BLunl 1954 .............. 
hfULLER-HAECKEL 1967 ... 

+ 

+ 
4- 
+ 
4- 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
* 
+ 
-t- 

blement là la principale cause de dispersion des 
résultats, les ondes internes affectent lourdement 
l’épaisseur de la couche homogène sans que cela 
ait une signification quelconque pour le pic de chloro- 
phylle. Il est donc possible de s’affranchir de cette 
quatrième source d’imprécision en référant la 
profondeur du pic de chlorophylle, non pas à la sur- 
face, mais à un sigma-t donné, proche de ce 
pic de chlorophylle. Il a cependant été préféré de 
choisir plutôt qu’un sigma-t donné, la première 
concentration en nitrate mesurée supérieure à 
1 pst g/l (fig. 2) : cette valeur se situe près du sommet 
de la nitratocline et en est la meilleure approxima- 
tion; le rôle écologique important de la nitratocline 
(puisqu’elle partage la couche euphotique en une 

zone où les sels nutritifs sont limitants, et une où 
ils ne le sont pas) et l’hypothèse de EPPLEY ef al. 
(1968) (concernant le rôle de la phase nocturne de 
la migration nycthémérale qui porte le phytoplancton 
dans des eaux riches en sels nutritifs) ont fait opter 
pour la distance nitratocline - pic de chlorophylle. 
Nous verrons d’ailleurs plus loin que la même étude 
par rapport à un ot de référence choisi près du pic 
de chlorophylle aurait donné les mêmes résultats. 

3. RGSULTATS 

Les 46 stations de la campagne Dôme d’Angola 
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Fig. 2. - -- Choix du niveau de réftirence pour le pic dc chlo- 
rophylle. La st,ation no 54 priw comme exrmplr es1 la plus 

proche du cent.re de gravité des 46 stations dans l’analyse 
multidimensionnelle (3. lj. 1.a profondeur de la nilratocline 
est dlfînic comme celle du ler niveau dr mcsurc auqw1 

la concentration en ?riO, est supkricurc à 1 Pa&/l. 
Choice of a reference level fvr thr chlorophyll peuh. Station 54 
taken as example is the nearesi from the 46 stations gravity 
cenier in the mulfivariate analysis (3.1). The nilrntocline 
depth is defined ns that of the firsl sumpling depth mhere 

nilrnfe concenfrnfion is greafer Fhan 1 ~at{g/l. 

(fig. 1) ont Pté faites vers O-01 h (14), vers 08-09 h (16) 

ou vers 16-17 h (16). Les données sont exposées 
dans le tableau II. 

Les distances moyennes nitratocline - pic de 
chlorophylle à O-01 11, 08-09 II, et 16-17 11 sont 
respectivement 17,6 m, 12,9 m, et 7,9 m. Ces moyen- 
nes sont significativement différentes : au seuil de 0,l 
entre O-01 h et 08-09 h et de 0,05 entre 08-09 h 
et 16-17 11; entre O-01 h et 16-17 11, les moyennes 
sont significativement différentes au seuil de 0,005. 

On doit toutefois s’interroger sur l’homogénéité 

du groupe de stations utilisé pour ce travail, et qui 
a été d%ni par un canevas géographique recouvrant 
l’espace d’application présumé d’un c.ertain phéno- 
mi:ne (le dOme Lherrnique). La station 60, par 
exemple, effectuée sur la route du ret,our beaucoup 
plus au nord, à des fins d’étalonnage, n’a en commun 
avec Ies autres que l’identité de [‘équipe scientifique, 
du mat,ériel, et des méthodes. Elle n’aurait pas dû? 
logiquement, faire partie de cette étude. Mais SI ce 
titre, les stations 45, 46, 47 du sud-ouest (fig. 1) 
présentlent des caractkres très particuliers ( GALLARDO 

et al., 1974), de rnkne que les stations 57 et 38, 
plus au nord, et subissant des influences terrigènes. 
D’autre part. certaines stations peuvent etre inutili- 
sables du fait. d’un mauvais choix des profondeurs 
de mesure, ou autre maladresse ou accident. Un 
problème de limites se pose donc si on veut. éliminer 
des stations de cette étude (et on doit le faire puis- 
qu’on n’a pas affaire à un échantillon pris dans 
(( I’écosystème DUme d’Angola B mais que certaines 
stations y échappent? selon des critkres diffkiles à 
définir; le bien-fondé et la nécessitk de cette élimi- 
nation sont évidents lorsque l’on sait qu’un travail 
paralléle réalisé sur la campagne 7313 du X.0. 
Q CAPRICORNE t) dans le Dome de Guinée ne 
donne pas de variations nycthémérales du pic de 
chlorophylle). 

Ce problkme se posant fréquemment lorsqu’on 
étudie une propriété sur les résultats d’une croisiére 
a paru digne d’atLention et un court chapitre y est 
consacré L I . 

3.1. Essai de classement des stations de la plus 
c( normale 0 à la plus c différente )) 

GALLARDO et al. (1974), comme cela a été dit 
dans le chapitre sur le choix des mét,hodes, relévent 
la constance de structure de la couche euphotique 
d’une station à l’autre : de la surface vers le fond, 
on rencontre successivement la thermocline, la 
phosphatocline et le maximum d’oxygéne, la nitra- 
tocline, le maximum de chlorophylle, celui de 
nitrite, et le rninimum d’oxygène subsuperficiel. 
Ces niveaux remarquables permettent un découpage 
de la dist.ance surface -- minimum d’oxygène en 
segments de longueur variable dont l’ensemble 
constitue une fiche d’identité de chaque station. 
Cette fiche d’identité est complétée par la valeur 
du gradient maximum de température, les valeurs 
du maximurn et du minimum d’oxygkne, celles 
des maximums de chlorophylle et de nitrite, les 
quantités de chlorophylle et de nitrite intégrées de 
0 à 101) m, et l’heure. Chaque station est donc 
définie par 15 parambtres. Comrne on se propose de 
travailler sur la relation entre la distance nitra- 
tocline - pic de chlorophylle et l’heure, on ne tiendra 
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TABLEAU II 

Données de la campagne Dome d’Angola utilisées pour la recherche de variations nycthémérales. Les immersions (nitrate et 
chlorophylle) sont celles auxquelles ont eu lieu des mesures, et non pas des immersions calculées par interpolation ou extrapolation. 
Le rang a 6th détermink après une analyse d’inertie (voir texte). Les stations 1, 2, 3, 4, 6, 14, 15, 16. 17, 27, 36, 37, 56, et 59 ne 

comportaient pas de mesures de chlorophylle ou nitrate 

Numéro de station.. . . . . . . . . . . 

Heure.. . . .: . . . . . . . . . . . . 

Immersion l’e concentration en NO, > 
1 t*at(g/l (1). . . . . . 

Immersion du maximum de chloro- 
phylle (2). . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

A =(2)-(l)...................... 

Rang dans le classement selon la dis- 
tance au centre degravité des stations 

- 
5 

17 

25 

25 

0 

26 
- 

7 8 9 

8 16 1 

35 45 33 

50 40’ 66 

15 -5 33 

10 3 33 

- 
10 

8 

Il 12 
16 1 

- - - - 
13 18 19 20 

8 1 9 16 

25 39 35 45 40 23 

35 

10 

5 
- 

65 50 60 50 45 

26 15 15 10 22 

11 39 7 18 
- - 

40 

35 

40 

5 

12 
- 

21 22 23 

0 8 16 

20 25 45 

40, 45 60 

20 20 20 

26 7 42 

- 
24 

1 

INO st .............. 
H.. ............... 16 0 8 16 17 1 8 16 1 8 

l’e NO,>l.. ...... 

Max. Chlor ......... 

A ................. 
Rang .............. 17 29 24 29 23 

pas compte de ces deux éléments et il reste donc 
13 paramètres, permettant de placer chaque station 
dans un espace à treize dimensions. 

Les données prennent alors la forme d’une matrice 
de 46 observations pour 13 variables que l’on soumet 
à une analyse factorielle en composantes principales, 
après réduction et centrage des variables. Cette 
analyse nous donne, sous forme de la contribution 
absolue de la station, la distance de cette station 
au centre de gravité de l’ensemble des stations 
dans l’espace à 13 dimensions. C’est cette distance 
qui sera utilisée pour classer les stations de la plus 
normale (station 54) à la plus excentrique d’un point 
de vue morphologique (station 60) (tabl. II). Notons 
que ce n’est que par hasard que les stations 54 et 60 
sont également centrale et excentrique d’un point 
de vue géographique. 

3.2. Iholution du taux de significativité avec 
l’élimination des stations excentriques 

La figure 3 montre comment évolue la moyenne 
des écarts nitratocline - pic de chlorophylle à mesure 
que l’on enlève les stations morphologiquement 
les plus éloignées de la station type théorique 
du Dôme d’Angola. On constate que de 46 stations 
jusqu’à 20 environ, le retrait des stations atypiques 
ne change pratiquement pas les résultats : pour 

25 26 

8 17 

- 
28 

8 

29 30 31 

16 1 8 

48 40 40 45 

60 70 60 

20 30 15 

14 21 16 

16 1 8 

40 35 30 

50 50 50 

10 15 20 

4 1 13 

57 58 60 

1 8 16 

38 38 55 

51 29 65 

13 -9 10 

38 37 46 

les stations réalisées à 16-17 h, cette moyenne reste 
stable aux environs de 8 m; pour celles de 08-09 11, 
on a un plateau vers 13 m, tandis que pour celles 
de O-01 h, ce plateau est aux environs de 17 m. 
Lorsqu’on conserve moins de 20 stations, les 
moyennes évoluent de façon moins régulière et 
ne sont plus significatives. Les écarts nitrato- 
cline - pic de chlorophylle vers 16-17 h sont toujours 
nettement différents de ceux à O-01 h et 08-09 h qui, 
pour les stations les plus typiques, ont tendance à 
se rejoindre. Un test ti U H de MANN-WHITNEY a été 
fait, avec la même préoccupation, sur la différence 
entre les groupes 16-17 h d’une part, et O-01 hf 
08-09 h; ce test non paramétrique a été choisi parce 
qu’il n’impose aucune contrainte sur les données, 
qui sont loin d’avoir une distribution adaptée aux 
statistiques classiques. L’évolution du taux de 
significativité, selon le même principe que précédem- 
ment, est montrée sur la figure 4. La différence est 
toujours largement significative au seuil de 5 yo 
et souvent au seuil de 1 ‘$4. Ce n’est que lorsqu’il 
ne reste plus que 20 stations environ qu’on passe 
au-dessous du seuil de 5 %, 18 où les moyennes 
sur les trois groupes de stations devenaient instables 
(fig. 3). Il est inutile d’entrer dans la théorie très 
compliquée de ces seuils de signification en série 
pour admettre que l’écart observé entre O-01 hf 
08-09 h et 16-17 h n’est pas dû à quelques stations 
particulières ou à un artéfact quelconque, mais 
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Fig. 3. - tivolution des moyennes do la dislancc nitraloclinr - pic dc cliloropl~ylle selou Ic nombre d? stations retcnucs pour l’ibtndc 
(dans l’ordre défini par l’analyse multitlirnensionnellr, 3.1). Les trois grouprs de stations resL<,nt. bien distincts pour le Dome 
d’Angola (--). Dans le Dome de Guinée au contraire (- - - -), nitrat,ocline et pic de chlorophylle sont praliquement confondus de 

jour comme de nuit. 
Evolution of fhe mean distances bettueen the nilratocline nnd the chlorophyll peik according to thz number of sfations re!ained for the 
study (in the order deflned after Ihe multivariufe analysis 9.1). The ihree groups of sfalions rernain separafe for the Angola Dome (-) 
At the opposite, in the Guinea Dome [- - - -), the nitratoclino and the chlorophyll peak are practicn&y simullaneous day and nighf. 
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Fig. 4. - Évolufion du niveau de signification de la diff&wxx entre Ics stations de jour (16-17 hj et de nuit (O-01 h+O8-09 hj (Test ii 
de MANN-WHITNEY) selon le nombre de stations retenues pour l’ktude (dxns l’ordre dk1ini par l’analyse mult.idimensionnelle, 
3.1). Les rksultats obtenus sont st.ables et ne sont donc pas le fait de stations marginales particulières (-- : distance nitratocline- 

pic de chlorophyIle ; - - - - : distance ot = ‘L6,13 - pic dc chlorophyllcj. 
Euolution of the significnnce level of the differencr belween duy (1617 h) nnd night staiions (O-01 h +OS09 h) (JIAss-W~IITNEY U-fesf) 
according to fhe number of stations retained for lhe sfudy (in lhe order definrd aper fhe multivarinte nnnlysis, 3.1). Hesulfs ape siable 
and SO, are not an effert of some mnrginal stations ( - -: distance nitraiocline - chlorophyll peak; - .- - - : distance TL = 26,13 - chloro- 

phyll peak). 
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est significatif a un seuil proche de 1 %, et que 
le lot des 46 stations est homogéne au regard de la 
propriété étudiée. 

Nous pouvons donc conclure que, entre 16-17 h 
et O-01 h, le pic de chlorophylle oscille de 7,9 m 
en moyenne au-dessous de la nitratocline, a 17,6 m, 
soit une amplitude de 10 m environ; un rapide 
calcul de probabilité donne comme limites de 
l’intervalle de confiance au seuil de 5 yo 2,9 m et 
165-m. 

4. DISCUSSION 

L’amplitude moyenne des variations nycthémé- 
rales de la profondeur du pic de chlorophylle, de 
l’ordre de 10 m, est probablement sous-estimée : 
rien ne permet de penser que la position la plus basse 
est atteinte vers O-01 h, et la plus élevée vers 16-17 h. 
Les divers travaux déja consacrés aux migrations 
du phytoplancton manquent généralement de préci- 
sion sur ce point, et s’accordent mal. Si on se réfère 
a EPPLEY ci al. (1968) qui notent une légére avance 
des migrations sur le rythme de l’éclairement, 
alors, à 16-17 h, on serait proche de la position 
haute, mais la position basse serait atteinte vers 
04-05 h, plus bas qu’on ne l’observe a O-01 h. L’esti- 
mation à 10 m ne doit donc être retenue que comme 
un ordre de grandeur, probablement sous-estimé. 
Cet ordre de grandeur est compatible avec les 
résultats de EPPLEY ef al. (1968) sur un bloom de 
Ceratium furca, et avec de nombreuses observations 
sur les dinoflagellés. Les flagellés du nannoplancton 
peuvent aussi fort bien participer a ces migrations : 
au cours d’un cycle de 24 heures, MARSHALL (1968) 
remarque que le centre de gravité de la population 
de coccolithophorides passe d’une vingtaine de 
mètres dans la journée, à 200 m la nuit; mais des 
processus physiques peuvent avoir participé à cette 
modification. 

Mais aucun comptage n’ayant été effectué, on 
ignore quelle est dans le phytoplancton du Dôme 
d’Angola la part des diatomées, réputées soumises à 
un enfoncement passif que peut seulement ralentir 
un bon état physiologique, du moins dans la maiorité 
des cas (SMAYDA, 1970). Car LEWIN et HHUBY (1973) 
rapportent une montée diurne de Chaetoceros arma- 
km,. dans un biotope très particulier, où la marée 
joue un rôle important; de même, en eau douce, 
des diatomées benthiques quittent le fond pendant 
la journée(DLuM, 1954) ; et la remarque de STRICKLAND 
et al. (1969) concernant Ditylum brighkvelli (qui 
conserve une flottabilité neutre dans un réservoir 
de 10 m de profondeur, alors que dans des bacs de 
culture plus petits, toutes conditions étant égales 
par ailleurs, il sédimente) laisse à penser que l’on 
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ignore bien des choses sur ce sujet et que l’application 
au milieu marin des observations sur des cultures 
doit s’assortir de vérifications in situ. 

De toute manière, même en présence de diatomées, 
dinoflagellés et flagellés du nannoplancton peuvent 
avoir été en proportion suffisante pour que leur 
migration se traduise par un déplacement du pic de 
chlorophylle. Le problème est plutôt de savoir si ce 
déplacement du pic de chlorophylle peut avoir 
lieu sans migration des cellules. 

l!?kartons d’abord des processus physiques tels 
que ceux qui entravent, les conclusions de MARSHALL 
(1968) et celles de HARDY (1935) : la croisière Dôme 
d’Angola s’étalant sur un mois environ, ces phéno- 
mènes physiques devraient être non pas passagers, 
comme c’est le cas chez ces deux auteurs, mais 
périodiques ; or, rien de tel n’est apparu lors du 
dépouillement de la croisière (GALLARDO et al., 1974). 

Une autre explication, à ce déplacement du pic 
de chlorophylle, pourrait résider dans une opposition 
de phase, ou tout au moins, un décalage important 
entre les variations nycthémérales de la concentra- 
tion en chlorophylle dans la partie haute et la 
partie basse du pic. En ce domaine, si on observe 
en effet des variations importantes de la quantité 
de chlorophylle par cellule au cours d’une journée, 
ces variations ne s’ordonnent pas suivant un schéma 
constant (GLOOSCHENKO, 1970) et sont très compli- 
quées à interpréter. Si on adopte le schéma proposé 
par GLOOSCHENKO et al. (1972) pour Slceletonema 
costatum en culture avec forte intensité lumineuse 
(maximum nocturne vers 02 h) OU faible intensité 
lumineuse (maximum diurne vers 18 h) alors, les 
cellules correspondant à la position haute du pic 
de chlorophylle, qui reçoivent davantage de lumière, 
auraient moins de chlorophylle vers 18 h; c’est le 
contraire qu’on observe. De toute façon, aux immer- 
sions correspondant à la position haute, comme 
à la position basse du pic de chlorophylle, on se 
trouve dans des eaux à peine au-dessus du 1 yo 
de pénétration lumineuse (donc faiblement éclairées) 
et dans des conditions écologiques très comparables 
puisque les sels nutritifs (NO,) y sont abondants 
et que le gradient de densité à ce niveau (environ 
20 m plus bas que le haut de la thermocline) n’est 
pas très élevé. Il est donc improbable que les varia- 
tions de la concentration en chlorophylle à ces 
niveaux présentent un décalage important. 

Plus difficile à rejeter est l’hypothèse d’un grazing 
nocturne exerçant une pression particulièrement 
forte sur le haut du pic de chlorophylle. C’est en 
effet là que se trouve le maximum de production 
primaire (VOITURIEZ et DANDONNEAU, 1974) et 
toutes les approches par le calcul d’écosystèmes 
stables, si on exclut les migrations du phytoplancton, 
doivent équilibrer la production primaire par les 



PROFONDEUR DU MAXIMUM DE CHLOROPHYLLH DANS DÔME I)'AXC;OLA xl 

pertes dues principalement au hroutage (hic ~LLIBTBR, 
1971; SOROKIN et TSVETKOVA, 1972). Cetke hypothkse 
très séduisante n’est pas ékayée par les observaLions 
(SOROKI~U el TWETKO~A, 1972; ~N~)ER~ON et nl.. 
1972; FERGUSON, WOOD et CORCORAN, 1966), et 
peut dificilement l’étre du fait de la diKicuké B 
échantillonner le zooplancton. Pour wtte meme 
campagne Dôme d’Angola, HRRBLAXD et, STHETTA 
(1973) étudient les variations nyct.hémérales du 
zooplancton ; en ce qui concerne le zooplancton 
capturé au filet, les résultats ne nous renseignenf 
pas beaucoup puisque la couche O-100 rn (qui c,ontient 
toujours largement. la totalité du pic de chlorophylle) 
n’est pas dissociée. Mais une étude est faile pour le 
zooplancton capturé à la bouteille (à parLir des 
mêmes prélévemerks que pour les mesures de chloro- 
phylle). Quelle est la part, dans le grazinq, des 
petits copépodes échantillonnés par ce procedé ‘? 
II est, difficile de le préciser, rnais DANDONNEAU 
(1973) montre que ce petit zooplanct,on est trks lié 
à la chlorophylle. HERBLANI) et STRETTA, donc, 
observenl; que le pic de zooplancton-bouteille est b 
43,4 m de profondeur en moyenne le jour et à 28,B m 
la nuit. Le même calcul pour le pic de chlorophylle 
a donné (voir ci-dessus, 2.1.) 47,s m le jour B l6- 17 11, 
48 m à 08-09 11, et. 52 m :I O-01 h. Par conséquent, 
si le pic de zooplancton devait, éroder le versant 
supérieur du pic de chlorophylle, c’esl plutôt le 
jour que ceci aurait, lieu, lorsque le premier est à 4 m 
environ au-dessus du second, et non la nuit OCI 
il est 20 mètres plus haul. Gardons-nous LouLefoia 
de donner beaucoup de poids à cet. argument. puis- 
qu’on ignore la part du zooplancton-bouteille dans 
le zooplanclon total. En revanche, le fait que la 
phéophytine (indice de grazing et; d’abondance du 
zooplancton) se t,rouve plus bas que la chlorophylle 
(LORENZEN, 1967) s’accorde mal avec l’hypothése 
d’une pression du grazing aupkrieure sur la partie 
haute du pic de chlorophylle, hypot,hPse qui ne me 
convient pas personnellement.. mais qu’il est auwi 
difficile à rejeter qu’2L accrédit,er. 

Le paramPtre étudié (distance de la premiPrc 
mesure de concenkation en nitrate supérieure à 
1 p,at g/l au maximum observé de chlorophylle), 
est inhabituel. Les raisons de ce choix ont, été exposées 
plus haut (3.2.) mais on peut se demander si le sorn- 
met de la nitrat,ocline ainsi défini représente hydrolo- 
giquement un niveau stable et bien défini. [,es 
sigma-t correspondant aux 46 sommets de nitrato- 
cline ont pour moyenne 26,13 et pour kart. Lype 
0,173; si on porte ces valeurs sur la figure 2, on voit 
que la gamme de at couverte correspond it une 
faible variation de profondeur. Cependant,, la même 
étude a été faite par rapport ti ce ot moyen, et les 
mêmes résultats apparaissent; la figure 4 montre 
en pointillé l’évolution du Laux de significativiL& 
du test Q U )) de ~V~ANN-WHITNEY dans ce cas, qui est 
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paralkle. et, quoique moins borine, satisfait au 
seuil de 0,05 (le fait, qu’elle soit moins bonne confirme 
d’ailleurs que Ies sels nukitifs ont un rOle plus impor- 
tant que la densité pour la position du pic de chloro- 
phylle:. 

Un Lravail idenlique a 9t@ fait, sur les résult>aLs d’une 
croisiBre dans le Dôme de Guinée, analysée par 
ailleurs par VorTUrirEz et. DAN»oNNEAu (1974). 
Cetke croisiibre qui comportait aussi des stations 
nocturnes, a révélé une très forLe parenté de structure 
entre les deux domes, qui a été vérifike en mêlanl 
les données des deux campagnes dans une rn&ne 
analyse factorielle en composantes principales : 
dans tous les plans choisis par cette analyse, les 
deux campagnes ne se superposaient pas, mais 
einpiélaient largement, l’une sur l’autre. Or, il 
n’apparaît pas de nli#rat.ions verticales nyclhémé- 
rales, du pic de chlorophylle. .\insi, pour des condi- 
Lions kologiques pratiquement ident,iques, on a un 
comport,ement du phytplancton LouL à fait, différent., 
dû probablement à des peuplements diffkrent.s. 
C’est. du moins l’explication la plus plausible : 
ttok~or\r CL LOKENzEN (1972) avaient ainsi expliqué 
une poskion diITérenLe du pic de chlorophylle dans 
la mérne SAion deux année: diffkrenles. 

Les déplacements verticaux nycthéméraux du 
pic de chlorophylle dans le Dôme d’Akrlgola en février- 
mars 1971 semblent, devoir ctre ratkachés SI des 
migrations verticales du phyt,oplancton d’une ampli- 
tude moyenne d’au moins 10 m. Ces migrations 
présentent,, comme l’ont avancé KPPLEY et nl. (1968) 
un avantage évident. pour le phytoplancton : la 
phot.osynLh&e se fait dans de meilleures condilions 
apribs l’ascension diurne, tandis que Ie passage en 
profondeur la nuit s’elTecLue dans des eaux plus 
riches en sels nutritifs. ?‘ouLefois, le niveau supérieur 
atteint vers 16-17 11 reste a 8 m environ au-dessous 
de la niLratoc,line, et une utilisation optimale des 
conditions kologiques ot’fert,es devrait, porter les 
cellules plus haut,, dans de meilleures conditions 
d’éclairement. X moins que, contrairement aux 
espkcea d’eaux rouges ékudiées par EPPLEY ei a[. 
(1968) ou IIARRISOS (1976), les peuplernenk en 
présence dans le Dôme d’iIngola en 1971 aient une 
faculté moindre de stocker le nitrate pour l’utiliser 
dans la journée au cours d’une longue migration 
& travers les eaux oligoLrophes, comme c’est shreruent 
le cas; ainsi, on pourrait, admettre que les observa- 
tions SI 16-17 h aient mal saisi le poinl haul de la 
migration, et, que celui-ci soit mieux exprimé par les 
qurlyues valeurs négatives du tableau II. D’autre 
part>, le pk de chlorophylle n’est qu’une est,imation 
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du maximum de cellules et sa position la plus élevée 
peut être franchie successivement par chacune des 
cellules, la migration ne pouvant pas être absolument 
synchrone. A moins aussi que les nitrates ne soient 
pas l’élément limitant de la production primaire 
ainsi qu’ils l’apparaissent dans le Dôme de Guinée 
où le pic de chlorophylle culmine avec la nitratocline 
(VOITURIEZ et DANDONNEAU, 1974). 

La différence entre ces deux régions, pour des 
conditions écologiques par ailleurs comparables, 
constitue d’ailleurs un très gros écueil a l’élaboration 
de modèles de production primaire : KAMYKOWSKI 
(1974), GA~IS (1976), ont montré que l’absence ou 
la présence de migrations verticales nycthémérales 
entraînait des différences importantes dans les 
résultats, ainsi qu’il en va pour le zooplancton 

(Mc ALLISTER, 1971). Quels moyens d’accès aurons- 
nous à ce paramètre, mis à part les comptages, 
avec la lourdeur, et la lenteur qui les caractérisent ? 
Et sous quelle forme pourra-t-on exprimer ces 
comptages pour les incorporer dans des formules 
maniables et universelles ? 11 y a là un problème 
de langage qui constitue une pierre angulaire dans la 
recherche en production planctonique. 
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