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PHYTOPLANCTON ET PRODUCTIVITE PRIMAIRE
D'UN LAC D'ALTITUDE DANS LES PYRENEES

ANALYSE FACTORIELLE DES CORRESPONDANCES APPLIQUEE
AUX RELEVES EFFECTUES DANS LE LAC DE PORT-BIELH

par L. Bonnet!® et J. Capblancq?. T

L’analyse factorielle des Correspondances montre que la lumiére et les
¢léments dissous (CO, PO,—P) sont, selon toute vraisemblance, les facteurs
primordiaux responsables du cycle du phytoplancton ¢t de la productivité
primaire pélagique dans le lac de Port-Bielh (2285 m). La diffusion des sub-
stances nutritives a partir des sédiments dépend du degré de stratification
thermique du lac,

Phytoplankton and primary production of a high lake in the Pyrenees:
a factorial analysis of ‘“correspondances” applied to data
from Lake Port-Bielh.

A factorial analysis of “correspondances” shows that light and dissolved sub-
stances (CO, PO,—P) are, according to all probability, the prime factors
responsible for the phytoplankton cycle and the pelagic primary production
in Lake Port-Bielh (2285 m), The diffusion of nutrients originating from the
scdiments depends on the degree of thermal stratification in the lake.

Decux travaux précédents (Capblancq et Laville, 1968; Capblancq
1972) décrivent I’évolution saisonniérc des composantes physico-
chimiques, de la biomasse de phytoplancion el de la productivité
primaire pélagique dans quelques lacs d’altitude des Pyrénées
centrales. Une premiére analyse des relations existant enire la
biomasse et le métabolisme des algues planctoniques d’une part
et les caractéristiques physiques, chimiques cl bioliques des milieux
d’autre part nous a permis de montrer comment ces divers
facteurs interviennent dans le contrdle du développement du phy-
toplancton. Toutefois, il nous a paru intéressant de recourir a
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une méthode d’analyse plus synoptique qui permelirait de consi-
dérer simultanément l’cnsemble des variables. L’analyse faclo-
rielle des correspondances, déja utilisée par I'un de nous (Bonnet,
1966, 1969) pour la recherche du délerminisme de la disiribution
des cspéces dans les différents biotopes, nous a paru répondre a
cette condition.

METHODE D’ANALYSE

Il est hors de propos de donner ici le détail de cette méthode
d’analyse mathématique que ’on pourra trouver dans les travaux
de Cordier (1965) ct de Lebart et Fénelon (1971). Nous indique-
rons simplement quelques caractérisliques générales susceptibles
de faciliter l'interprétation des résultats.

- Les données dont nous disposions concernent deux campagnes
de mesures réalisées dans le lac de Port-Bielh (2 285 m) au cours
de I’été 1968 (année de dégel précoce) et 1970 (année de dégel
tardif). Elles ont été rassemblées en un tableau général k, - ; dans
lequel T est un ensemble de 26 paramétres et J un ensemble de
120 relevés. Chaque case de ce tableau comporte donc la valeur
prise par un paraméire i dans un relevé j. A chaque relevé j
correspondent 26 valeurs de paraméires et, inversement, 4 chacun
des paramétres correspondent les 120 valeurs prises dans les diffé-
rents relevés.

La méthode choisie pour Panalyse présente des particularités
qui paraissent intéressantes dans notre probléme :

— -elle 'ne repose sur aucunce hypothése concernanl la ferme
de distribution des variables;

— elle « tient compte du caractére probabilisic des données ct
de la symétrie cxistant entre les lignes et les colonnes du tablecau
inttial » (Lebart et Fénelon 1971). En donnant le méme poids a
toutes les variables, elle ne traduit donc que les similitudes entre
les profils des relevés sans qu’interviennent les différences d’ordre
de grandeur. Par suite, deux relevés de I’ensemble J scront d’autant
plus proches que les profils des lignes qui leur correspondent sont
voisins et, inversement, deux parameétres de I’ensemble I seront
proches si leur profil dans les colonnes des relevés sont sem-
blables;

— puisqu’il y a correspondance entre ’analyse des lignes et des
colonnes, les éléments des ensembles I et J peuvent étre interprétés
I'un par lautre : un parameétre i sera d’autant plus proche d’un
relevé j qu’il intervient fortement dans son profil.
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Les 120 relevés étudiés se répartissent en 16 séries de mesures
réalisées de juillet a octobre 1968 (7 sérics) el 1970 (9 séries).
Huit profondeurs (0, 1, 3, 5, 8, 12, 16, 18 m) on{ été prospeciées
lors de chaqgue séric de mesurcs exceplées celles du 3-IX et du
15-1X-1970 (mesures a 1, 5, 12 et 16 m). Ces relevés ont été repré-
sentés dans les figures 1 ct £ par trois chiffres ¢t un symbole qui
indiquent successivement :

— Pannée (1 : 1968; 2 : 1970);
— le mois (1 : juillet; 2 : aolil; 3 : seplembre; 4 : octobre);
— la période du mois (1 : 1-10; 2 : 10-20; 3 : 20-30);

— la profondeur de prélévement (symboles : voir fig. 1).

Chaque relevé est caractérisé par 26 parametres qui concernent :
— les condilions physiques (température de Deau, énergic lumi-
neuse moyennc dans le domaine du visible entre 10 h et 15 h);

— les conditions chimiques (pH, CO, tolal, phosphales, nitrates,
silice) ;

— le peuplement phytoplanctonique (biovolume Llotal, biovolumec
des populalions dominantes, diversité spécifique, volume moyen
des éléments du phyloplancion);

— Dactivité photosynthétique du phytoplancton (taux de pholo-
synthése, coefficient d’activité et rendemen{ photosynthétique
moyens entre 10 h et 15 h).

La liste de ces parameétres est donnée dans le tablean I ainsi
que les abréviations utilisées pour leur représentation dans les
figures 1 et 2. Leur évolution en fonction de la profondeur et de
la période de prélévements pourra éire retrouvée dans les diagram-
mes des figure 4 4 9, 16 a 23 et 37 du précédent travail (Capblancq
1972).

RESULTATS ET INTERPRETATION

Les valeurs des paramétres sur les quatre premicrs axes sont
données dans le tableau I. Elles ont été représentées dans le sys-
téme des trois premiers axes sur la figure 1 en méme temps quc
celles qui se rapporlent aux 120 relevés. Nous remarquons (la-
bleau I) que les facteurs correspondant a ces irois axes rendenl
compte de la majeure partie de l'information puisqu’ils expliquent
a eux seuls 75,1 % de l'inertie. Gn peut tenter de réifier ces facteurs
cn calculant les coefficients de corrélation cnire ces derniers et les
composantes physico-chimiques. Nous avons ulilisé pour cela le
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TabLeau [. — Valeurs des paramétres sur les quatre premiers axes.

i3

T e I 1 1 v 1
Paramétres 1

TEMP. Température (°C) —0,131 —0,213 0,020 0,022 4
LUM. Lumiére (cal/em2/h a midi) —0,073 —0,808 —0,051 —0,174 %
pH pH ’ —0,045 —0,089 0,057 —0,005 ?j
Co, CO, total (mg/D) —0,040 —0,107 0,008 0,002 é
NO,—N NO,—N (ug/1) —0,011 —0,287 —0,061 —0,037 !
PO —P PO -—P (ug/l) —0,061 —0,017 —0,129 —0,010 ‘;
$10, $i0, (mg/1) ’ —0,014 —0,381 —0,100 —0,069 !
CHLA.  Chlamydomonas 0,643  —0155  —0,022 0255
CHLOR. Chlorophycées —0,446 —0,009 0,024 0,243
Ch. min. Chromulina c¢f. minima —0,293 —0,357 0,035 0,094 :
Ch. gl. Chromulina cf. glacialis —0,698 0,454 0,004 0,232
0. el.  Ochromonas cf. elegans —0,662  —0,109  —0,451 0,462 i
0. + Ch. Ochromonas + Chromulina 1,455 0,419 —0,159 —0,164 ;
ERK. Erkenia subaequiciliata 106 43/1 0,409 0,359 1,739 —0,130 4
PSEU. Psceudokephyrion sp. 0,480 —0,664 —0,085 —0,498 ‘
DIN. Dinobryon cylindricum 1,755 0,946 —1,081 1,735 1
CHR. Chroomonas minuta 0,229 0,685 0,164 0,850 .
CR.m. Cryptomonas marssonii —0,515 0,044 0,006 0,390 z
CR. Ov. Cryptomonas ovata 0,118 0,953 1,921 0,034 {
CYC. Cyclotella comta + stelligera —0,355 —0,355 —0,021 1,065
V. Volume moyen des cellules (u#3) 0,410 0,084 —0,053 0,042 u
D. Diversité spécifique (bits/cell.) —0,010 —0,079 —0,042 0,108 f
. B, Biovolume total (109x3/1) 0,989 0,373 0,035 0,058 ;
PHOT. Photosynthése (mgC/m3/h a midi) 0,086 0,159 0,043 0,238 {
P/B P/B (#gC/mg poids frais/h a midi) —0,486 —0,010 —0,117 0,047 :
P/B/cal. P/B/cal. (1gC/mg P.F./cal.) —0,697 0,855 —0,143 —0,145 5
Valeur propre 0,206 0,140 0,459 0,227 i
Pourcentage d’inertie 39,51 9, 26,77 % 8,79 % 4,35% "
coefficient de corrélation de rang p de Spearman. Les résullats sont A
donnés dans le tableau II. E

TasrLeau II. — Coefficients de corrélation de rang entre les valeurs sur les
trois premiers axes et les composantes physiques et chimiques.

m et

%

i’ Axe Lum. Temp. dT pH NO—N PO —P Si0, .

i

I 0,193 —0,208 0,344 0,061 0,272 —0,173 0,338 :
' II —0,959 —0,476 0,602 0,153 —0,334 0,049 —0,666
111 0,141 0,257 0,097 0,619 —0,170 —0,425 —0,250
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Les valeurs critiques de p sonl, pour 120 paires de variables :

o= 0,24; = 0,30; fs= 0,45; ¢= 0,56.

Un premier point apparait a la lecture du iableau II. I concernc
les valeurs élevées des coefficients de corrélation entre les facteurs
et la majorité des composantes physico-chimiques considérées.
Celles-ci sont en étroite interdépendance e!, dans un lac stratifié,
varienl simultanément enire la surface et la profondeur, La figura-
lion factorielle dans le sysiéme dcs Lrois premiers axes rend bicn
compte de ce fait : les paramétres physico-chimiques (T°, pH, CO,,
PO,—P, NO,—N, Si0O,) se¢ regroupent dans le méme noyau
d’affinité.

Les valeurs sur I’axe I sont en corrélatlion positive forte avec la
leneur en Silice et avec la différence de température (dT) entre la
surface (z,) et la profondeur (z,) correspondant aux relevés
(dT = Tz, — Tz,). Ces deux paramétres évoluent de facon paralléle
au cours de I’été (Capblancqg 1972, fig. 4 et 9); ils traduisent le
degré de mélange des eaux. Aux valeurs élevées de dT en période
de siratification thermique (aoflit) correspond un gradient prononcé
de la tencur en silice donl la diminution, en zonc profonde, peut
résulter a la fois d’unc assimilation par les diatomées benthiquces
et d’une immobilisation sous forme de complexes de ferri-silicates
et d’humus. Les valeurs s’uniformisent dans toute la zone péla-
gique a la disparition du gradient thermique, la remontée du laux
de silice dissoute pouvant étre attribuée a l'augmentiation des
échanges au niveau des sédiments. Une évolution sensiblement
identique s’observe pour les aulres éléments dissous (Capblancq
1972, fig. 5 a 8). Par suile, I’'axe I traduit I’évolution globale des
conditions thermiques et des caraclérisliques chimiques a parlir
de la dale du dégel. Dans les valeurs posilives de cet axe se¢ ras-
semblent les relevés correspondant a la période de siratification
thermique (juillet el ao(it); dans les valeurs négatives cecux qui
correspondent a la période d’isothermic (septembre et oclobre).
On pourra remarquer que ces relevés se rangent suivant un gra-
dient allant de la surface vers la profondeur ; les relevés de la
zone superficielle (0 -5 m), dans laqguelle les conditions physico-
chimiques sont relalivement stables, affichenl des valeurs proches
de zéro et se différencient peu par rapport a 'axe I entre juillet et
octobre; ceux de la zone profonde (8-18 m) vont des fortes
valeurs positives sur ’axe T au débul de la période de stralification
thermique (juillet 1968; fin juillet - début aofit 1970) aux fortes
valeurs mnégatives en période d’isothermie (septembre et octobre).

Il existe une corrélation négalive irés élevée cntre les valeurs
sur 'axe II et P’énergie lumineuse. Cel axc range les relevés de
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facon presque parfaite suivant un gradient allant des forles inten-
sités de surface (valeurs négativcs) vers les zones moins éclairées
de profondeur (valeurs positives). Nous avons déja montré (Cap-
blancqg 1972) Il'importance de la lumiére dans la disiribulion
verticale et dans ’activité photlosynthétique du phytoplancton. Les
valeurs élevées du coefficient de corrélation de rang entre ’axe II

- et les composantes physiques (T?) et chimiques (NO,—N, Si0.)

sont l'indice d’une variation simultanée de ces composantes el de
la lumiére avec la profondeur.

Unec corrélation positive élevée apparait entre I'axe IIT el le pH;
ce facteur présente également un coefficient de corrélation négalif,
significatif au niveau de sécurité de 1079, avee la teneur de 'eau en
PO,—P. L’évolution du pH étant paralléle a celle de 'O, dissous
(Capblancq et Laville 1968; Capblancq 1972, fig. 5 et 6), il existe
aussi une corrélation élevée (p = +0,453) enire l'axe III et l'oxy-
géne dissous. En passant des valeurs négatives sur cet axe aux
valeurs positives on trouve successivement les relevés relatifs :

— 4 la zone profonde en début de stratification thermique (début
juillet 1968, fin juillet ct début aofit en 1970) ct en période d’iso-
thermie automnale (septembre - octobre);

— a la zone superficielle, caractérisée par un pH, une oxygé-
nation et une teneur en sels dissous relativement constants pendant
tout 1’été;

— a la zone profonde cn fin de stratificalion thermique (fin
du mois d’aouit) qui se caractérise par un pH généralement supé-
rieur 4 9, une sursaturation en oxygene et de faibles teneurs en
sels dissous.

La représentation dans le systéme des axes I et III sépare
les relevés de la zone profonde (8-18 m) en trois groupes
distinets correspondant respectivement au débul de la période de
stratification, a la fin de la siralificalion lhermique d’été ct a
l'isothermie d’automme (fig. 2). Le role du pH et des phosphates
sur le métabolisme du phytoplancton a été souligné dans I’analyse
précédente. L’augmentation du pH et de 'oxygénc dissous, consécu-
tifs a l’aclivité pholosynthétique des algucs, cntrainent une série
de réactions qui agissent en retour comme un facteur limitant des
populations phytoplanctoniques dépendant de leur densité :

1° La diminuiion dec la tension en CO, libre, reflétée par Paug-
mentation du pH, diminue apparemment la productivité du phyto-
plancton qui assimile moins vite le carbone des ions HCO,".

2° La consommalion du CO, par photosynthése, s’accompagne
d’une assimilation des sels nutritifs dont la teneur diminue corré-
lativement & I'augmentation du pH;

1
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3° Au-dessus de pH 8,5, il peul y avoir formation de CO,Ca el
coprécipitation de cet élément avee les phosphates (Hepher 1958;
Golterman 1966; Akira cl Welzel 1972). Les calculs du pH de
saturation & l'aide du nomogramme de Hoover-Langelier permet-
lent de penser que ce phénoménce est peu important dans les eaux
du lac de Port-Biclh, pauvres en Ca™ (Capblancq et Laville 1968).
Il n’est cependant pas impossible que les valeurs du pH an contacl
des algues dépassent celles du pH de saturation et qu’il existe
donc, a la surface des végétaux, des micromilieux favorables a unc
coprécipitalion des carbonates ct des phosphales. Les dosages ont
révélé unc légére diminution de l'alcalinité (1 a 1,5 ppm) pour
des pH supérieurs a 9;

4° La libération d’oxygine, paralléle a4 'augmentation du pH,
favorise la formation d’unc zone oxydée a la surface des sédiments.
Plusieurs expériences (Mortimer 1941-42; Ohle 1955 et 1964; Olsen
1958 et 1964) montrent que les phosphates sont mobilisés par
adsorption sur les complexes d’hydroxyde ferrique et d’humus qui
se forment dans les sédimentis oxydés, leur libération au-dessus de
pH 8 élant modérée par la matiére organique de la vase (Mac
Pherson et al. 1958);

5" L’oxygénalion ct le réchauffement des sédimentis a la fin de
I’été favorisent D'aclivilé des bacléries aérobhies qui entrent en
compétition avec les algues pour Passimilation du PO, libéré.

Si nous considérons maintenant le peuplemenl phyloplanctoni-
que, nous relrouvons la succession saisonniére des espéces et leur
¢tagement en profondeur dans le systéme des axes I et II. Le
premier axe séparc neltement les formes précoces, dont le dévelop-
pement aboulil 4 la formation des biomasses maximales trois
semaines a un mois aprés le dégel, des espéces estivales et autom-
nales. L’axe II range ces espéces en fonction de la profondeur, les
formes les plus héliophiles (Pseudokephyrion sp., Chromulina cf.
minima, Cyclotella comta et C. stelligera) sc situant dans les
valeurs négalives de cet axe. Dans les quadrants 1 a4 4 (fig. 1) on
rencontre successivement :

1" Le peuplement caractéristique de la zone profonde au début
de ’été. Dinobryon cylindricum, qui apparait entre 10 ct 18 m sitot
aprés le dégel, occupe une position extréme. Ochromonas + Chro-
mulina et Erkenia subaequiciliala sc¢ siluenl dans les relevés de
juillet 1968 et d’aol 1970 caraclérisés par de fortes hiomasses de
phyloplancton. Cryptomonas ovata el Chroomonas minuta s’éloi-
gnent un peu de ce noyau, ce qui traduit le fait qu’on les retrouve
en quantités appréciables jusqu’a Pisothermie d’automne;

2° Les espéces des couches superficielles au début de Iété :
Chlamydomonas spp. et Pseudokephyrion sp.;
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3° Les formes de surface en fin de période de stralification
{Cyclotella comta ct C. stelligera, Chromulina cf. minima);

4° Le peuplement aulomnal compesé de Chlorophycées (Qocystis
spp., Sphaerocystis schroeteri), de Cryptomonas marssonii, d’Ochro-
monas cf. elegans et, plus abondant en profondeur, Chromulina cf.
glacialis.

Par rapport a 'axe III, les valeurs sont relativement faibles pour
la majorité des espéces exceplion faite de D. cylindricum ¢t Ochro-
monas + Chromulina (fortes valeurs négatives) ¢t de C. ovata el
E. subaequiciliata (fortes wvaleurs positives). Le troisiéme axe
sépare ainsi netlement ces deux couples d’espéces qui s¢ rempla-
cent en profondeur au début de I’été (fig. 2).

<n ce qui concerne les paramétres métaboliques du phyloplanc-
" {on, nous conslatons que I'axe I sépare les coefficients d’aclivité
photosynthétique (P/B) et de rendement photosynthétique (P/B/
cal.) de la biomasse de phytoplancton (B) et du volume moyen des
cellules (V.). Nous avons déja montré (Capblancq 1972, fig. 34 et
36) que le coefficient P/B varie en raison inverse de la biomassc
et du volume moyen des élémenis phytoplanctoniques selon une
équation de lype parabolique. Les coefficients d’activilé et de ren-
dement photosynihétique affichent en ouire des valcurs négatives
dans P’axe III, qui traduisent vraisemblablement unc action limi-
tante des composantes chimiques (CO, et PO,). La proximité des
points correspondant aux parameétres chimiques (pH, CG,, PO,—P
et NO,—N), au taux de photosynthése (PHGT) ecl a la diversilé
spécifique (D) suggeére que la teneur en substances dissoutes inter-
vieni fortement dans la capacité productive du phytoplancton et,
par suite, sur la structure du peuplement.

CONCLUSION

Les résultats généraux de l’analyse factorielle des correspondan-
ces appliquée aux données relatives au phy'oplancton du lac de
Port-Bielh confirment, dans leur ensemble, I'interprétation précé-
denie des relations entre composantes biotiques et abiotiques de la
zone pélagique. Ils soulignent l'importance des caractéristiques
chimiques et de la lumiére qui paraissent constiluer les facleurs
primordiaux de I’é¢volution quantitative du phytoplancton. Nous
avons déja montré que activité photosynthétique des algues
planctoniques est une fonction de 1’énergie lumineuse disponible,
celle-ci se caractérisant par une inhibition de la photosyntheésc
dans les couches superficielles, inhibition qui parait d’autant plus
intense que les ressources en substances nutritives sont faibles.
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La disposition des releves dans le systéme des deux premiers axes
(fig. 1) semble confirmer cctte dépendance enire Dl'action de la
lumiére et les conditions chimiques. La séparation nette, sur P'axe
I, des relevés correspondant a la stratification thermique d’éié de
ccux qui se rapporlent a la période d’isothermie automnale indique
que ces conditions chimiques dépendent essentiellement des pos-
sibilités d’échange entre I'cau el le fond. Du fait des conditions
climatiques, pédologiques el hydrologiques qui caractérisent le
bassin versant du lac de Port-Biclh, il est probable que les apports
exogeénes de subslances minérales ¢l organiques dissoules intervien-
nent pour unc faible part dans le budget chimique. Il est logique
de penser que la diffusion des sels minéraux dans la zone péla-
gique a partlir des sédiments cest plus intense au moment du
mélange des eaux. Les mécanismes physico-chimiques (oxydation,
précipilation, adsorptlion sur les complexes argilo-humiques de la
vase) el biologiques (assimilation par les algues et par les bactéries
benthiques, dégradation des matiéres organiques par les hactéries
et les herbivores) qui réglent cette diffusion sont encore mal con-
nus. Dans le cas du lac de Port-Bielh, il est probable que la colo-
nisation de tout le fond par une végétalion benthique florissante
contribue a Pappauvrissement de la zone pélagique en éléments
nutritifs. Cetle communauté agit probablement comme un filtre
entre la zone pélagique et les sédiments en assimilant une partie
des éléments nutrilifs qui diffusent de la vase el en favorisant, par
laugmentation de Poxygénalion a l'interface vase - cau, la fixation
de ces éléments sur les sédiments oxydés.
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