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SUMMARY

For approximately the last lS‘years, there has been a great debate upon
the estimation and the importance (at a global scale) of thé primary pro-
duction 1in the oligotrophic oceans (tropical and sub-tropical offshore
oceans).

We can, artifically but logically, divide this period into three se-
quences. The first one, which can be described as the 'pre-crisis" or
classical scheme (i.e., oligotrophy is equivalent to a "biological desert')
is the rule, and rhe observations and interpretations agree.

A second phase, called a "conflictive period" during which many obser—
vations tend to break the old concept.

A third and last phase, where a new concept of oligotrophy appears:
very small plytoplancton, high growth rates, nutrient at nano-molar con-
centrations, rapid transient uoptake are among the most important dis-
coverles in these biological systems.

The ideas and results of these three periods are briefly presented in
this paper. A possible consequence on the biology of tuna is raised in the

conclusion.
RESUME

Depuis une quinzaine d'années, un grand débat s'est instauré autour de
1'8valuation, et donc de 1'importance, de la production primaire dans les
ocBans oligotrophes (oc@ans tropicaux et subtropicaux du large).

On peut arrificiellement, mais loglquement, découper cette période en
trois phases. Une premiére phase qu'on peut qualifier de “pré-crise”, ol
le schéma classique, c'est-d-dire oligotrophie, &pale 34 "désert biologi-
que”, est la régle et pendant laquelle toutes les observations et inter—
prétations concordent. Une seconde phase, appelée "période conflictuelle”,
pendant laquelle, au contraire, un nombre important d'observations qui
tendent 4 remettre le concept d'oligotrophie sont apparues. Une troisidme
et derniére phase qui voit Emerger une nouvelle conception de 1'oligotro-
phie, différente de 1l'ancienne, mais qui est &galement tréds &loignée des

excés de la seconde.

Ces trois phases sont successivement et succintement présentées, et une

conséquence possible pour la biologle du thon est &voquée dans la conclu-—

sion.

RESUMEN

Desde hace unos quince aflos, existe un gran debate en torno a la es—
timacibn y, por taato, a la ilmportancia (a escala global) de la produccidn
primaria en los oc&anos oligotr8ficos (alta mar de los oc&anos tropicales y
subtropicales).

Podemos, de una forma artfficial perc légica, desglosar este periodo
en tres fases: la primera, que podrfamos calificar de "precrisis”, donde el
esquema clisico, es decir, la oligotrofia, equivalente al “"desierto bio-
16gico”, es la regla, y donde todas las observaciones e interpretaciones
concuerdan. Una segunda fase, denominada "periodo conflictual™, durante la
cual, al contrario, muchas observaciones tienden a poner en duda el antiguo
concepto.

Una tercera y Gltima fase donde aparece un nuevo concepto de oligotro-
fia: ficoplancton muy pequeflo, tasas de crecimiento muy altas y nutrientes
eén concentraciones nano-molares, distinto al de la segunda fase, pero que
resulta igualmente muy alejado de los excesos de la segunda fase.

Estas tres fases se presentan de forma sucesiva y sucinta, y se men-

ciona en la conclusibn una posible consecuencia para la biologfia del acdn.
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Introduction :

. A la fin du tour du-Monde du Navire.Océanographique la "Galathea”, le .

_danofs STEEMANN NIELEEN, 1'inventeur de da méthode au 14C ~celle-1a méme qui

allait devenir .la méthoda -pour ‘mesurer- la -fixation photosynthétique ‘du-.
-carbone minéral dans 1'océan mondial- concluait ;- “The laws governing organic-
productivity in tropical and subtropical -parts of the oceans are not very

carplex (STEEMANN NIELSEN, 1955)".

Cette phrase qui, quelques trente années plus tard pourrait préter a
sourire, refléte bien le processus général d’acquisition des connaissances :
seules les choses mal connues sont simples, 1'ignorance masquant la

complexiteé.

Le- débat qui s’est- instauré depuis une aquinzaine d’annédes sur -

1'estimation de la production primaire dans les océans oligotrophes (les
océans tropicaux et subtropicaux du large) est une bonne illustration de ce
principe. Avant 1970, tout é&tait simple et cohérent : les méthodes, les
observations et les concepts s'accordaient. Puis progressivement au fur et a
mesure des découvertes multiples, le bel é&difice a commencé 4 se lézarder et
le doute s'est installé. A partir de ce moment, toutes les publications
allaient dans le méme sens : la contestation du dogme de 1’oligotrephie avec
parfois des estimations de flux de carbone si fantaisistes qu’elles ne
résistaient pas & 1’analyse.

Dans les quelques pages qui suivent nous allons tenter de résumer
brigvement et de maniére non exhaustive ce qui s’est passé dans la spiitre des
océanographes  confrontés & 1’oligotrophie. L’exposé comprendra trois
parties :

1/ Le schéma classique de 1’oligotrophie
2/ La remise en cause du concept
3/ Vers une reconciliation et‘f la mise en place d'un nouweau paradigme

1/ Le schéma classique : oligotrophie équivalent de “désert biologique™.

Jusqu'a la fin des années 60, toutes les observations dans les mers

oligotrophes convergeaient : absence quasi compléte de sels nutritifs (en

particulier de nitrate, et parfois de phosphate) dans la couche homogéne
chaude ; faibles valeurs de chlorophylle indicatrices de faibles biomasses
phytop1ancbom'ques ; trés rares cellules de phytoplancton visibles au
microscope inversé. La méthode au 14C (seule méthode suffisamment sensible
dans ces eaux pauvres) condUiéait 4 des valeurs trés basses de la fixation
photosynthétique du carbone (<200 mgC.nr2j=1). Enfin, le taux de croissance
du phytoplancton était 1ui aussi trés faible : de 1’ordre de 0,2 doublement
par jour. )

on estimit a 1’époque que 1’essentiel de la production primaire (prés
de 90 % de la preduction totale) était assuré par la production dite de
“regénération”, c’est—é—_dire par des éléments nutritifs excrétés ou
reminéralisés par les hétérotrophes .(zooplanctoh et bactéries), éléments qui
ont donc coité de. 1'érergie et de 1’oxygéne A 1'écosystéme pour é&tre
produits. )

Toute cette faible activ*ité était expliquée par la présence d’une
thermocline permariente, agissant comme une barriére qui ne laisse passer que
trés peu de sels nutritifs dans la couche superficielle.

En résumé, et pour employer un style journalistique expressif,
1’oligotrophie était synonyme de “désert biologique”.

Or, & partir du début des annédes 70, plusieurs découvertes plus ou moins
simultanées vont faire voler en éclat Te concept du “désert biologique”.

2/ La période conflictuelle : une éwmération inpressionnante de remises

en cause,

a) Les premiers & tirer la sonnette d’alarme furent les bactériologistes
(SOROKIN, 1971 ; SIEBURTH, 1877). Par des méthodes —il est vrai contestables—
ils ont mesuré des valeurs de production bactérienne trés élevées. Or, dans
T’'océan du large éloigné de toute source de matiére organique d’origine
exogéne, 1’énergie nécessaire au développement des bactéries ne peut provenir
que des_broduits organiques de la photqéynthése (ass*imﬂatioh et excrét'ion).

Puisque la production primaire estimée par la méthode au 14C ne
permettait pas d’assurer 1'entretien des hétérotrophes de la colonne d’eau,

" i1s en concluaient qu’elle était largement sous estimée.



b) Un peu plus tard, le doute s'est installé chez les “productivistes”
eux-mémes des flacons d'incubation trop petits, des durées d’incubation

trop longues, un manque de précaution dans la manipulation des échantillons -

sont apparus ccame autant de ‘causes de sous-estimation (GIESKES et al.,
1979). On s’est - apergu aussi ‘que la présence de metaux-traces dans des
flacons d'incubation en verre pouvait provoquer une inhibition sensible de la
photosynthése dans les eaux oligotrophes (FITZWATER et al., 1982). De méme,
le cable porteur souvent rouillé, était accusé de contaminer les échantilions
en métad. Tout récemment, WILLIAMS, sous presse, a montré qu’une bouteille
Niskin de 30 1, trés fréquemment utilisée pour les prélévements d’eau
destinées aux mesures de production était aussi responsable d'une diminution

de la photosynthdse : en fait, le coupable est le caoutchouc qui relient les

deux couvercles de la bouteilie ...

Bref, une analyse minutieuse de toutes les &tapes de la méthode au 4C a
fait apparaitre des causes multiples de sous—est'i;nation.

¢) Une autre déccuverte allait augmenter Te trouble dans les esprits :
GOLDMAN et al., (1978) se sont aperqus, avec des cultures de phyteoplancton,
que le rapport de REDFIELD (expression de la composition chimiqué du
phytoplancton C/N/P = 106/16/1)' n'était seulement obtenu que lorsque 1é& taux
de croissance du phytoplancton était proche du taux de croissance maximal. Or
dans les eaux du large, le rapport de REDFIELD est la norme. Faut-il en
déduire que le phytomancton de ces eaux pauvres est voisin de scn taux
maximal de croissance ? Ce résultat allait a 1’encontre de 1'idée regue qui
stipulait que Te phytoplancton, en ne se divisant que tous les 4-5 jours,
“végétait” dans les eaux oligotrophes.

d) Cette découverte devait étre corroborée par toute une. série
d’observations tendant a montrer que e phytoplancton des eaux du large était
trés actif : TIJSSEN (1979), dans les eaux de 1a couche homogéne du courant
Nord éguatorial a pu montrer, gréce des mesures nombreuses et précises, que
1a teneur en oxygéne augmentait de 0,3 & 0,6 % entre le matin et le soir, ce
qui, converti en carbone, correspond a des valeurs de prod_uction primaire
comprise entre 550 et 1100 mgC mr2j-1.

De méme, LE BOUTEILLER et HERBLAND (1982 a et b) ont mesuré des
variations nycthémérales de grande amplitude dans la zone euphotique
oligotrophe de la divergence équatoriale de 1 At1a11t1que oriental : le taux
de croissance calculé était de 1’ordre d’un doublement, par Jour et come la
biomasse du phytoplancton n’augmentait pas d’un Joqr 3 l'autre ils en
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oonc]ua'lent que le zooplancton conscrmait toute Ta biomasse végéta‘le au fur
et & mesure de sa production.

Les observations et les découvertes précédéntes concernent exclusivement
Te taux de croissance du phytoptancton. Elles n’impliquent pas nécessadrement
que la production exportable du syéﬁéme est plus élevée. En effet, rien
n'empéche d’imaginer, du moins en théorie, qu’'ure bicmasse phytop1anct'om'que

- double, triple ou quadruple entre le matin et le soir et que cette biomasse

soit continuellement broutée (surtout la nuit) par un zooplancton lui aussi
trés actif qui, via 1° excrétion, fournirait au "phytoplancton du Tendemain”
1e§ sels nutritifs nécessaires a sa trés forts croissance. Seulement, d’ ur,1
point de wvue halfeutique, ce systdme trés actif est stérile pui’squ’en
quelque sorte-la production se "mord la queue”. ’

. Ijes décowef'tes énumérées plus haut ont donc seulement invalidé Te
principe implicite que 1’absence de sels nutritifs était le signe d’un faible
renouve_ﬂement de -la biomasse bhytop’ianctonique.

Celles que nous allons bridvement évoquer ci-dessous sont  plus
cfnbarrassantes car elles concernent ce que Tes biologistes appellent Ta
production nouvelle”.

qume son nom 1’indique, Ta production nouwvelle tire sa matfére
d’'éléments exogénes au systéme. i le systdme est en équilibre 11 peut
exportgr'une quantjté équivalente & ce gui a été importé (EFPLEY et PETERSON
1?79). Or, en dehors de zones géographiquement 1imitées (upwellings, Fronts;
ol 'I‘a péche peut représenter une source d'exportation non négligeable, la
quelxs1—tota11'té de 1'exportation est due & la sédimentation des part*?cu1es’ qui
quittent & jamais la zone euphotique.

Toute Ta matiére organique qui sédimente se minéralise progressiverﬁent
en consommant de 1’oxygéne. I1 est donc théoriquement possible en mesurant
1’oxygéne consommé et en applicant des relations stochiométriques, d’accéder
a la production nouvelle. Ce calcul suppose que les entrées et les sorties
latérales de matidre organique particulaire sont égales, voire nulles, ce qui

.est rarement vrai. Cependant, dans le cas particulier de certains’ grands
‘gyres” comme celui de Ta mer qes Sargasses, réputée pour son o.Hgotrophie
1’hypothése n’est pas déraisonnable. JENKINS (1982) a donc pu, en combinan;:
Tes mesures classiques d’UAO (Utilisation Apparente de 1'Oxygéne) et une
méthode originale de datation des eaux (rapport tritium/helium 3), estimer un v
flux de consommation d'oxygéne dans la couche aphotique correspondant a
1’oxydat.ion de 1a matiére organique preduite dans la zone euphotique. Et ce



fut la surprise ! la production nouvelle était de 1'ordre de grandeur de la
production primaire obtenue par la méthode au '4C, c'est-a-dire, de 1la
production primaire totale. Or classiquement, dans ces eaux oligotrophes, la
production nouvelle ne représente que 10 % de la production totale. Que
fallait~i1 remettre en cause ? la valeur de la production primaire totale ou
la proportion de 1la production ﬁouve11e, c'est-a~dire le type de
fonctionnement de 1'écosystéme ?

Dans un méme ordre d’idée, SHULENBERGER et REID (1981) ont contesté les
anciennes valeurs de la production primaire dans le Pacifique central nord. A
partir des accumulations saisonniéres d'oxygéne, produit de la photosynthése
ne pouvant s’échapper & cause de la présence d'une thermocline, ces auteurs
ont calculé que -la production primaire pourrait étre sous estimée d’'un
facteur 4 !

3/ Vers la réconciliation et un nouveau paradigme.

Caes deux derniéres approches {(consommation d’oxygéne dans la zone
aphotique et production dans Ta zone euphot‘ique) présentent la méme
caractéristique, celle de s'appliquer & des grandes zones et sur des. longues
durées et par conséquent d'intégrer la variabilité a petite échelle. Cette
variabilité n’est pas prise en compte avec la méthode classique (quelques
heures d'incubation en un point donné) et cette différence pourrait expliquer
une partie des écarts entre les deux méthodes. En effet, les enrichissements
transitoires et localisés seront intégrés dans le premier cas alors qu’ils ne
seront pas pris en compte dans le second, puisque la probabilité de “tomber”
sur de tels événements au moment de la mesure, est faible.

les images satellitaires de la couleur de la mer obtenues avec Te
capteur CICS, embarqué sue le satellite Nimbus 7, ont révélé ure
hétérogénéité spatiale et une variabilité temporelle surprenantes, mémae pour
les régions réputdes oligotrophes. La vision globale de 1'océan & partir des
satellites valide ainsi certaines observations qui paraissaient suspectes
comme les “cheminges” de nitrate et de phosphate trouvées au milieu d’une
radiale oli la couche homogéne est complétement épuisée en sels nutritifs.
L'océan du Targe ne serait donc pas un espace monotone mais au contraire il
serait formé d'ume “mosaique” de zones aux caractéristiques écologiques
différentes. L'utilisation de ces sels nutritifs par le phytoplancton a pour
conséquence d'augmenter la production nouvelle c'est-a-dire la production
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exportable. A grande échelle, i1 se pourrait donc que le taux de production
nouvelle soit plus &levé que ce qu’on pensait, ce qui aurait pour conséquence
de rapprocher les estimations contradictoires des deux approches citées plus
haut.

D’un point de vue méthodologique, 11 apparait désormais acquis qu'en
prenant certaines précautions pour minimiser la toxicité des métaux traces,
1a méthode au 14C conduit & des valeurs de production plus é&levées que par le
passé : 0,5 gC m2j-' pour les eaux les plus oligotrophes de la plantéte
serait une valeur acceptable (c'est une valeur 2 4 3 fois plus élevée que les
valeurs historiques).

De méme, on sait aujourd’hui que le phytoplancton des eaux oligotrophes
est trés différent de celui des eaux riches : un nouveau vocable a été
inventd pour le désigner : c’est le picoplancton (¢ 2 um). I1 est
prépondérant dans les eaux stratifiées de 1'océan du large (HERBLAND et al.,
1985 ; RAIMBAULT et al., 1988). Il est constitué de cyancbactéries qui
dominent dans la couche homogéne oligotrophe tandis que dans la nitracline,
au niveau du meximum profond de chlorophylle, ce sont les micro—algues
eucaryotes (flagellés et autres) et les toute nouvelles “prochlorophytes”
porteuses de chlorephylle b qui se partageraient 1’essentiel de la biomasse
(CHISHOLM et al., 1988). :

Enfin, ce que nous appelons “oligotrophie” est fixé par les capacités
analytiques du moment. GARSIDE (1982) par une technique fluorimétrique a pu
mettre en évidence des gradients de nitrate entre le haut et le bas d’'une
zone euphotique “14 ol la technigue traditionnelle d'analyse des nitrates ne
décelait rien. Des nouveaux raffinements de 1’analyse au Technicon pelnettent
aujourd’hui d’abaisser la limite de détection et ainsi de mesurer des
conscmmations de nitrate par le phytoplancton a des concentrations
nanamolaires (OUDOT et MONTEL, 1988 ; RAIMBAULT et al., 1989). Ces techniques
contribuent a mettre en évidence la capacité du phytoplancton & assimiler le
nitrate a de tres faibles concentrations. La part potentielle de 1la
producfiion nouvelle dans les eaux oligotrophes va donc augmenter, ce qui,
encore une fois, va dans le sens d’une réconciliation des estimations
contradictoires de la production primaire dans les eaux oligotrophes.



Canclusion

Aprés une période de crise ol les valeurs de production primaire
annoncdes dans les eaux oligotrophes tendaient & s'accroitre vertigineusement
("’a-t-on pas annoncé un facteur 100 de sousestimation !) i1 semble que Je
balancier revienne auwjourd’hui a une nouvelle position d’équilibre, se
traduisant par des estimations plus raisonnables. Le systéme 6Hgo1:rophe
n'est pas le désert biologique que 1'on imaginanit i1 y a trente ans : du
phytoplancton trés petit (indétectable en microscopie traditionnelle) capable
de taux de croissance élevéds, et parfaitement adapté aux conditions de
iunigre et de sels nutritifs ambiants se développe dans ces eaux. I1 exploite
avec efficacité tous les enrichissements transitoires de faible intensité, ce
qui a pour conséquence d’augrenter la production nouvelle et ce ‘qui permet
1’entretien d’un réseau trophique dynamique ol le microzooplancton serait le
principal conscnmateur du picoplancton.

Camment e thon survit-il dans un tel environnement ? C’est une question
qui n'entre pas dans le cadre de cet exposé. Mais ce qu'on peut dire, sans
grand risque de se tromper, c’est que 1’ccéan du large stratifié est
hétérogéne dans 1'espace et variable dans le temps. On peut émattre
1’hypothése que les thens,  au hasard (ou au déterminishe ?) de 1leurs
déplacements rencontrent des zones plus riches en nourriture, zones que 1'on
pourrait qualifier “d'oasis” pour prolonger la métaphore du désert
biologique. i

Cette hypotbéée est largement confortée par la contemplation de la
magnifique carte des “paturages de la mer” réalisée par le National
Geographic Magazine, (1988) A partir de la compilation de 20 000 images de
CZCS. Méme si cette carte est fausse, méme si elle n’est gu’une moyenne
grossiere, 1'impressicn qui se dégage est celle d'hétéragénéité et de
complexité. Le thon ne doit gudre éprouver de difficultés & trouver de la
nourriture en quantité suffisante dans un tel entrelacs d'isolignes ... et

nous sommes bien loin de la simplicité évoquée par STEEMANN-NIELSEN en 1955 !
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