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PHYTOBENTHOS ET PRODUCTIVITE PRIMAIRE
D’UN LAC DE HAUTE MONTAGNE
DANS LES PYRENEES CENTRALES

par J. CAPBLANCQ!.

L’importance des communautls algales benthiques dans la productivité
primaire d’un lac de haute montagne est évaluée. Les algues lithophytiques de
la zone littorale (0 -6 m) et Nitella flexilis, qui recouvre pratiquement tout
le fond de la zone littori-profonde (6-19 m), forment une hiomasse environ
140 fois supérieure 3 la biomasse moyenne de phytoplancton pendant la
période estivale. Nitella flexilis constitue 80 ¢ de la biomasse algale benthi-
que; les variations de sa teneur en Chlorophylle traduisent une adaptation
aux modifications du climat lumineux qu’elle détermine en partie. La coloni-
sation de substrats artificiels s’avére peu adéquate pour évaluer la production
du périphyton; elle indique cependant une productivité 10 fois moindre en
zone littorale qu’en zone littori-profonde. Les mesures, au 14C, du taux d’assi-
milation de Nitella flexilis et des algues épiphytes révélent qu’a la suite de
phénoménes de compensation par le développement du périphyton et 'ajuste-
ment de la teneur en Chlorophylle, 'activité photosynthétique dépend peu de
la lumiére. La contribution des algues benthiques a la production primaire
est évaludée a 30 9%. Leur rd'e dans le cyele des éléments chimiques est
cnvisagé,

Phytobenthos and primary production of a high mountain lake
in the central Pyrenees.

The importance of the benthic algal community in the primary productivity
of a high moutain lake is evaluated. The lithophytic algae of the littoral
zone (6-19 m), form a biomass about 140 times greater than the mean
biomass of the phytoplankton during the summer. Nitella flexilis forms
80 % of the benthic algal biomass; the variations in its chlorophyll content
show an adaptation to the light climate which it partly determines. The
colonisation of artificial substrata was found to be not very adequate for
cvaluating the production of periphyton; it indicated a productivity 10 times
less in the littoral zone than in the littoral-profundal zone. Measurcments,
with 14C ,of the rate of assimilation of Nitella flexilis and epiphytic algae
revealed that, as a consequence of the phenomena of compensation by the
development of periphyton and the adjustment of chlorophyll content, photo-
synthetic activity is not very dependent on light. The contribution of benthic
algae to the primary production is estimated to be 30 9%. Their role in the
cyeling of chemical elements is considered.

1. Cette note constitue une partic d’'une thése présentée devant P’Université
Paul-Sabatier de Toulouse en vue de 'obtention du Doctorat és Sciences Natu-
relles.
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1. INTRODUCTION

Si les producleurs primaires constiluent, dans leur ensemble, le
niveau trophique le plus intensément étudié dans les écosystémes
aquatiques, la majorité des mesures de productivité primaire
concernent la zone pélagique. La distribution relativement homo-
géne des algucs planctoniques et liniroduction de techniques de
mesures sensibles, lelle la méthode au *C, pour évaluer le taux de
croissance des communautés phytoplanctoniques ont favorisé sans
nul doute la multiplication de ces mesures en limnologie et en
océanographie. Inversement, I’hétérogénéité des communautés végé-
tales benthiques, leur distribution irréguliére sur les subsirats
naturels et leur dépendance vis-a-vis de ces substrats constituent
un obstacle essentiel au développement de méthodes de mesures
quantitalives comrparables a celles qui existent pour le phyto-
plancton. La contribution de la flore benthique des régions litto-
rales et profondes 4 la productivité primaire totale des écosystémes
aquatiques est par suite souvent négligée. Quelques exemples
(Wetzel 1964 a; Pieczynska et Szczepanska 1966; Allen 1971;
Kajak et al. 1972) montrent cependant que la productivilé des
communautés végétales sessiles, généralement sous-estimée, excede
celle du phytoplancton dans certains lacs peu profonds.

Les études semi-quantitatives ou quantitalives sur les macro-
phyles (revues par Gessner 1955 et 1959) et les algues sessiles
(revues par Cooke 1956, Sladeckova 1962 et Welzel 1964 a) sont
trés nombreuses. Plusieurs travaux concernent des déterminations
de biomasse, son évolution dans le temps ayant donné lieu a quel-
ques interprétations en termes de productivité (Sladecek et Sladec-
kova 1964; Kevern et al. 1966; Castenholz 1960 pour le périphy-
ton; Westlake 1963 et 1965 pour les macrophyles). Selon Wetzel
1965) il est 4 peu prés certain que les taux de production donnés
par cctte méthode sont largement inférieurs a4 ceux obtenus par
les mesures « in situ » de productivité primaire. Ces derniéres
restent cependant reclativement rares. L’utilisation des échanges
gazeux (O,, CO,) en cnceintes closes est limitée par des problémes
tels que le stockage des gaz dans le systéme lacunaire des macro-
phytes (Hartman et Brown 1967) ou l'impossibilité de dissocier
I’activilé respiratoire des sédiments du métabolisme des végéiaux.
Quelques auteurs ont utilisé la technique du C pour mesurer
I’activilé photosynthétique de communautés algales développées
sur des substrats artificiels (Vollenweider et Samaan 1958; Back-
haus 1967; Allen 1971), des algues benthiques des plages sablo-
neuses (Baird et Wetzel 1968; Grgntved 1960; Hunding 1971; Hun-
ding ct Hardgrave 1973) ou de fragments de macrophytes (Bodin
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et Nauwerck 1968). Welzel (1964 a) a mesuré 'assimilation du
1#C dans des cloches en plexiglas posées sur le fond; cette méthode
lui permetl d’éludier l'activilé photosynthélique des macrophytes
et des algues épilithiques dans des condilions aussi proches que
possible des conditions naturelles. Elle n’est malheureusement
applicable que dans des caux peu profondes ol la nature du fond
se préte a la mise en place de ces cloches. Dans la plupart des cas,
il reste cependant difficile d’extrapoler les résultats de ces mesures
a des surfaces de substrat naturel plus importantes (p. ex. au m?)
par suile de la disiribution hétérogéne des algues benthiques.

La transparence élevée des caux lacustres de haute montagne
permet le développement des algues benthiques jusqu’a une pro-
fondeur élevée. Deux Llravaux préliminaires (Besch el al. 1972;
Backhaus, en prép.) onl moniré qu’une flore algale riche et diver-
sifiée colonisail la totalité du lac de Porl-Bielh, les formes domi-
nantes se succédant, en profondeur, en fonction des substrats.

Afin de préciser I'importance de ces communautés algales hen-
thiques dans la productivité primaire d’un lac de haule montagne,
il nous a paru intéressant de compléier I’élude du phyloplancton
(Capblancq 1972) par des mesures quantitatives de la biomasse el

de la produclivité des algues du fond au lac de Port-Bielh .

(2288 m).

2. MATERIEL ET METHODES

2.1. Biomasse.

La biomassc a été déterminée sur des échantillons prélevés apres
le dégel (début juillet) et en aulomne (fin septembre). Dans la zone
littorale du lac, les algues épilithiques ont é1é recueillies par bres-
sage de la surface de cailloux de granite de 10 4 15 cm prélevés
entre 0 m el 6 m de profondeur. La surface d’échantillonnage (100
a4 400 cm?) a été délerminée ensuite par contact avee un papier
calque. Dans la zonc litlori-profonde, 98 prélévements de Nitella
onlt été réalisés au moyen d’une draguc Ekmann. Le fonclionne-
ment de cet appareil dans les touffes de Nitella a pu étre apprécié
depuis la surface jusqu’a une profondeur de 10 a4 11 m par suite
de la transparence élevée des eaux du lac. Les végélaux correspon-
dant & unc surface de prélévement de 1/45 m? ont été lavés sur
place a travers un filel fin, Les échantillons de Nitella ont été pesés
aprés dessication a I’étuve a 105 °C pendant 24 heures (poids sec)
et aprés ignition au four a 550'°C pendant une heure (poids de
cendres). Les algues épilithiques onl été concentrées par centri-
fugation a 5 500 tours/minute pendant 15 minutes. Le culot de
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cenirifugation a été partagé cn deux sous-échantillons de poids
identique. Le poids sec et l¢ poids de cendres ont élé déterminés
sur le premier, la teneur en chlorophylle sur le second.

l

2.2. Pigments chlorophylliens.

Les dosages de la chlorophylle a du périphyton littoral peuvent
étre affectés par les produits de dégradalion des pigments chloro-
phylliens des algues mortes ou sénescentes (Wetzel 1964 a). Les
pigments du culot de centrifugation des algues épilithiques ont été
extraits par broyage aux ultra-sons dans 1'acétone a 90 %. La
densilé optique de I’exlrait a été délerminée aux longueurs d’onde
de 750 mp et 665 mp (spectrophotomeélre Jouan) avant et aprés
acidification. L’équation de Lorenzen (1967) a éié ulilisée pour le
calcul de la concentration en chlorophylle a. Les pigments chioro-
phylliens des Nitella ont élé dosés a 4 dates de I’été 1972 sur des
échantillons d’algues prélevés aux profondeurs de 6, 8, 10, 12, 14
et 16 métres. Pour chaque dosage, trois portions d’échantillon
pesées apres 10 seconde d’essorage sur papier filtre ont été broyées
dans de l’acétone basique a 90 % Le rapporl poids frais/poids scc
a été délerminé sur le reste de I’échantillon pesé aprés cssorage
sur papier filtre el aprés dessication a I’étuve a 105 °C. La densité
optique des extraits a été mesuréc, aprés centrifugation, aux lon-
gueurs d’onde de 750, 665, 645 et 630 mu. Les calculs des concen-
trations en chlorophylle a, b ¢t ¢ exprimées par gramme de poids
végétal sec, sonl basés sur les formules de Strickland el Parsons
(1968) .

2.3. Productivité.

La nature du substrat rocheux cn zone littorale et la profondeur
élevée de la zone colonisée par les Nitella ne permettaienl pas
d’envisager la réalisation de mesures « in situ » de D’activité photo-
synthétique des algues benthiques. Par ailleurs, 'assimilation de
4(C par des communautés algales développées sur des substrats
artificiels représente unc valeur difficilement exploilable. La durée
d’immersion des substrats, nécessaire pour alteindre les conditions
climaciques est en effel irés variable selon les caractéres du milieu
ct les espéces concernées. Dans le lac de Port-Bielh, le peuplement
des substrats naturels différait qualitativement et quantitativement
de celui des substrals artificiels immergés pendant deux mois en
zone littorale (Besch et al. 1972). En outre, la conversion des
résultats par unité de surface de fond se heurte d’une part au
probléme de l'estimation des biomasses sur les supports naturels
colonisés par les algues (chaos granitique en zone littorale, tiges
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de Nitella en zone profonde) et, d’autre part, aux difficultés liées
a la distribution irréguli¢re des algues sur ces subslrats.
L’activité photosynthétique des Nitella et des algues périphy'i-
ques a été mesurée globalement a I'aide de C par une méthode
analogue a celle utilisée pour le phytoplancton (Capblancq 1972).
Des touffes de Nitella, prélevées a différentes profondeurs au
moyen d’une drague Pelersen, ont été placées dans des flacons
transparents et opaques de 150 ml remplis d’eau prélevée au
contact du fond. Apres addition d’'un ml de *CO,NaH d’une acti-
vité de 1 pCi, les flacons ont été immergés aux profondeurs de
prélevement pour une durée de 4 a 6 heures symétrique par rap-
port au midi solaire. Les liges de Nitella récupérées a la fin dec
'expérience ont été immeédiatement essorées sur papier filtre ct
séchées au dessicateur a l'obscurité. Des portions de poids connu
(2 4 6 mg) de ces échantillons, réduits au préalable en poudre fine
par broyage au mortier, ont été fixées sur l'envers d’étiquettes
autocollantes pour les mesures de radioactivité. L’autoabsorption
des radiations par les tissus végétaux a été déterminée en comp-
tant, de la méme fagon, des quantités de poudre de poids croissant.
L’extrapolation de la courbe obtenue (fig. 1) donne Dactivité de
I’échantillon pour une épaisseur nulle de matériel végétal.
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Fi16. 1. — Courbe d’autoabsorption de Nitella flexilis. La zone hachurée indique
les conditions de comptage des échantillons lors des mesures de productivité.
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Nous avons lenté d’évacuer la productivité des algues périphyli-
ques et épilithiques en déterminant le taux de colonisation de sub-
strats artificiels immergés a différentes profondeurs du lac. Cette
méthode, utilisée par plusieurs auteurs (Castenholz 1960 ct 1961;
Sladecek et Sladeckova 1964; Kevern et al. 1966; Maciolek et
Kennedy 1964; Neal et al. 1967; Dumont 1969; Stockner et Arm-
strong 1971; Welch et al. 1972), mesure la biomasse accumulée
par fixation et croissance des algues moins les pertes par respira-
tion, mort et décrochage. Si les valeurs obtenues peuvent étre enla-
chées par de nombreuses sources d’erreurs (séleclivité des sub-
strats artificiels, perte de matériel lors des manipulations, influence
de la position des substrats et de la durée d’exposition sur la
vitesse de colonisation) elles fournissent toutefois une indicalion
sur la productivité relative des communautés périphytiques aux
différentes profondeurs. Six substrats artificiels onl été immergés
le 9 juillet 1972. Chaque substrat se composait de 2 cylindres en
plexiglas disposés en croix et lestés, sur lesquels élaient fixées
4 feuilles de polyéthyléne de 25 X 25 ecm (fig. 2). Ces substrats,
placés au contact du fond a 1, 4, 6, 9, 13 et 16 meétres de profon-
deur, ont été relevés tous les mois pour prélever une feuille de
polyéthyléne. Cinq carrés de 1 cm de coOté ont été découpés sur
chaque feuille et montés directement entre lame et lamelle pour
un comptlage direct, au microscope, des algues fixées. Le volume
moyen des cellules ou des colonies des diverses espéces a été

F1e. 2. — Schéma des supports en plexiglas utilisés pour les substrats arti-
ficiels. f: feuille de polyéthyléne; p : cylindres de plexiglas; r: corde de
rappel.
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calculé el le nombre moyen de cellules/cm? converti en biovolume.
La chlorophylle du bioderme, prélevé par brossage du reste de Ia
feuille, a été dosée par la méthode trichromalique utilisée pour les
Nitella. Les algues développées sur les cylindres de plexiglas libérés
des feuilles de polyéthyléne ont €ié recueillies a la {in de la période
d’exposilion el concenirées par centrifugation a 6 000 lours/mn
pendant 20 minules. Le volume (mensuration du culot de centrifu-
gation), le poids sec el le poids de cendres des culols de centri-
fugation ont été déterminés afin d’établir les relalions entre ces
lrois paramétres.

3. RESULTATS

3.1. Caractéristiques du fond du lac de Port-Bielh.

Y

Les caractéristiques morphométriques el physico-chimiques du
lac de Poril-Bielh ont ¢té définies dans les iravaux précédents
(Capblancq et Laville 1968 et 1972; Capblancq 1972). Le fond de
ce lac transparent sc caractérise par la succession en profondeur
de deux zones de structure différente :

a) La zone littorale ceinture le lac jusqu’a unc profondeur de
6 4 7 m ci, avec une superficie de 6 ha, représente 36 % de la
surface lotale du fond. Le substrat rocheux est constitué d’un
enchevétrement de gros blocs d’éboulis granitiques recouverts d’une
mince pellicule de vase fine el d’algues épilithiques. Une vase riche
en débris végétaux d’origine exogline s’accumule de place en place
entre les blocs rocheux, Dans une anse de la partie sud du lac, une
population d’Isoetes brochoni Molelay occupe une surface restreinte
de quelques méires carrés. Les communaulés algales visibles a
I’eeil nu (Besch et al. 1972) permelient de reconnailire :

— une zone de Schizothrix - Calothrix jusquw’a 0,50 m de profon-
deur (zonc « eulittorale » sensu Ruttner 1962),

— une zone de Nostoc comprise entre 0,500 m et selon les points,
1 4 5 m de profondeur (zone « infralitiorale » sensu Ruliner).

b) La zonc littori-profonde (Capblancq cl Laville 1972) sc
caractérise par une accumulation de vase fine, riche en matieéres
organiques. Sa composilion granulométrique ct ses caractéres chi-
miques sont récapitulés dans le lableau I. Celle zone est entiere-
ment colonisée par une prairie de Nitella flexilis Linné dont la
densité atteint un maximum enire 12 et 15 m de profondeur.
Durant les 6 mois de stagnation hivernale I’eau est pratiquement
dépourvue d’oxygéne dissous au contact du fond.

N
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3.2. Les algues benthiques : distribution et biomasse.

Les listes floristiques et la répartition des algues benthiques du
lac de Port-Bielh sont données dans les iravaux de Besch et al.
(1972) et Backhaus (en prép.). Nous nous bornerons a rappeler ici
les caractéres essentiels de la distribution des espéces dominantes
dans le fond du lac (tableau II).

Le peuplement se caractérise par une diversité spécifique rela-
tivement élevée (140 espéces) si on le compare & celui de la zone
pélagique (Capblancq 1972). Les algues bleues (Nostoc zetterstedtii,
Lyngbya sp., Schizothrix spp., Calothrix spp.) et vertes (Nitella
flexilis, Oedogonium sp., Bulbochaete varians) constituent une part
importante de la biomasse algale alors qu’elles jouent un rodle
négligeable dans les communautés phytoplanctoniques. Quelques
espéces (Achnanthes minutissima, Gomphonema intricatum),
numériquement abondantes, colonisent tous les substrats a toutes
les profondeurs. Généralement, les espéces benthiques se localisent
sur un type de subsirat et se répartissent en zones nettes aux
différentes profondeurs du lac (tableau II).

Les prélévements réalisés sur les rochers de la zone liliorale
(0,50 m -5 m) le 9-VII-72 (9 prélévements) et le 10-X-72 (8 préleé-
vements) permettent d’estimer entre 11 et 22 g de poids sec/m?
de substrat la biomasse moyenne de matériel fixé soit environ
8 4 15 g de matiéres organiques/m2, La quantité moyenne de chlo-
rophylle a est de Vordre de 16,1 mg/m? de substrat. Il n’existe
aucune différence significative entre les valeurs mesurées aux diffé-
rentes profondeurs (tableau III) ainsi qu’entre les prélévements
réalisés au début et a la fin de 1’été. Les variations de poids entre
les divers prélévements sont relativement importantes et dépendent
de la quantité de détritus (vase) et de colonies de Nostoc présente
sur les cailloux prélevés. Les relations entre poids sec, poids de
cendres et quantité de chlorophylle a sont également trés laches.
Comparées aux valeurs moyennes admises par Sladecek et Sladec-
kova (1964) d’aprés les données de plusieurs auteurs, le pourcen-
tage moyen de cendres (23 a 37 %) est relativement élevé, et inver-
sement, le pourcentage de chlorophylle a (0,13 %) est nettement
plus faible. Ces différences sont attribuables a I'importance de
matériel minéral et organique non chlorophyllien présent sur la
surface des pierres immergées. La vase, plus ou moins riche en
matiéres organiques, peut abriter des quantités variables d’orga-
nismes hétérotrophes (bactéries, champignons, protozoaires, larvu-
les d’insectes ...). Par ailleurs, la présence des colonies de Nostoc,
qui se développent en agrégats sur la face supérieure de certaines
pierres, se traduit par une diminution importante du pourcentage
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de cendres et de chlorophylle a. La dispersion des mesures traduit
une assez grande hétérogénéité dans la composition et la distribu-
tion des communautés litophytiques.

Nitella flexilis Linné apparait a partir de —6 a —7 meétres
lorsque le substrat rocheux fait place a une couche de vase fine.
La longueur et la densité des tiges augmente progressivement avec
la profondeur jusqu’a une zone comprise entre —12 et —15 m ou
la biomasse de cette algue peut élre estimbée a 61,5 >f 1,27 g de
poids sec/m? de fond. Les résultats de 98 prélévements réalisés
entre 6 et 18 m sont résumés dans le tableau IV et schématisés
dans la figure 3. La distribution quantitative de Nitella flexilis en
fonction de la profondeur rappelle celle précédemment décrite pour
le phytoplancton dont les biomasses maximales se situent entre 12
et 16 m (Capblancq 1972). D’autre part, ces prélévements permet-
tent d’estimer a 20,3 = 1,8 % le rapport poids de cendres/poids sec.

TasLeau 1V, — Nitella flexilis : biomasse aux diverses profondeurs du lac de
Port-Bielh; teneur en cendres et rapport Poids sec/Poids frais : moyenne
arithmétique des prélévements et limites de confiance au seuil 5% (* les
limites inférieure et supérieure de la moyenne ont été calculées aprés trans-
formation logarithmique des données).

Profondeur Nombre de  Superficie Poids sec Poids total
(m) prélévements (ha) (g/m2) (kg)
15,98 519
6-9 23 3,25 (7,72 -33,08)* ( 2561-1075)
42,55 1434
9-12 24 3,37 (29,75 - 60,85)* (1002 -2 050)
61,63 1670
12-15 28 2,71 (48,53 - 78,27)* (1315-2121)
41,55 494
15-17 17 1,19 (27,33 - 63,15)* ( 325- 1751)
0 0
17-19 6 0,98 ( — — ) (« — — )
4117
3 98 11,50 (2893-5997)
Cendres (% Poids sec) = 20,3 % (18,5 % - 22,1 %)
Poids sec (% Poids frais) = 8,64 9% (8,22 9% -9,04 %)

Les pigments chlorophylliens des Nitella et des algues périphy-
tiques sont indissociables. Les résultats des dosages effectués a

4 dates de I'¢té 1972

révelent :

sont rassemblés dans le tableau V., Ils

TSN RN S PN
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TasLEaU V. — Nitela flexilis : tencur en chlorophylle a et b (mmg Chl./g P.S.)
et rapport a/b 4 diverses profondeurs et 4 quatre dates différentes. Chaque
valeur représente la moyenne de trois dosages.

Date Chl. 6 m 8 m 10 m 12m 14 m 16 m Moyennes
a 1,47 1,43 1,41 1,35 3,20 1,90 1,79
4-VIII-72 b 1,36 0,85 0,86 1,18 2,21 1,76 1,37
a/b 1,08 1,68 1,64 1,14 1,45 1,08 1,32
a 1,48 1,51 2,07 2,69 3,01 3,50 2,37
23-VIII-72 b 0,85 1,63 1,63 1,82 1,14 1,62 1,45
a/b 1,80 0,92 1,27 1,48 2,64 2,16 1,71
a 3,12 2,78 2,49 2,76 3,08 3,79 3,00
18-1X-72 b 1,04 0,97 0,95 1,01 1,13 1,63 1,12
a/b 3,00 2,86 2,62 2,73 2,72 2,32 2,71
a 4,02 3,51 3,78 3,09 4,13 3,93 3,74
10-X-72 b 1,45 1,37 1,49 1,24 1,54 1,44 1,42
a/b 2,77 2,56 2,53 2,49 2,68 2,73 2,63
a 2,52 2,31 2,44 2,47 3,35 3,28
Moyennes b 1,17 1,20 1,23 1,31 1,25 1,61
a/b 2,16 2,00 2,01 1,96 2,37 2,07

— une augmentation de la quantité de chlorophylle a par unité
de poids végélal sec au-dela de 13 m, zone de développement
optimal de cette algue.

— une augmentation progressive de la quantité de chlorophylle a
par unité de poids végétal sec entre le début du mois d’aoQt et
le mois d’octobre.

— une diminution corrélative du rapport chlorophylle a/chloro-
phylle b au cours de 1’été. La valeur de ce rapport double
entre le début du mois d’aolit (1,32 en moyenne) et le mois
d’octobre (2,63 en moyenne) a toutes les profondeurs.

On pcut penser que ces variations constituent un phénoméne
d’adaptation des Nitella aux varialions des conditions lumineuses.
Gessner (1955) indique qu’il existe une relation inverse entre la
quantité de chlorophylle et la lumiére chez les algues marines en
profondeur ou dans des cultures de Chlorelles. Selon cet auteur, le
quotient chlorophylle a/chlorophylle b est généralement plus faible
chez les algues vertes benthiques marines (1,4 en moyenne) que
chez les plantes submergées (2,3 en moyenne) ou les plantes ter-
restres (4,4 cn moyenne). Il attribue ce phénoméne a I'augmenta-
tion relative de la quantité de chlorophylle b qui favorise une
meilleure absorption de la lumiére verte de profondeur. Il n’est
cependant pas exclu, dans le cas du lac de Port-Bielh, que les modi-
fications du rapport a/b refletent les changements qualitatifs et
quantitatifs des communautés de la microflore algale associée aux
Nitella. Les résultats des dosages des pigments chlorophylliens des
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algues fixées sur les substrats artificiels montrent que la valeur du
quotient a/b varie en méme temps que la structure des commu-
nautés algales.

¢o . g Poids Sec/m’

70]
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Fic. 3. — Distribution de la biomasse d’algues benthiques sur le fond du lac

de Port-Bielh (moyennes arithmétiques et limites de confiance au seuil 5 %).
L : algues litophytiques; N : Nitella flexilis.

Les résultats des mesures gravimétriques et des dosages de
pigments, pondérés par les surfaces relatives des substrats colo-
nisés, permettent d’estimer entre 24 et 49 g de poids sec la bio-
masse moyenne des algues benthiques/m? au lac de Port-Bielh.
Cette valeur, qui ne tient pas compte des algues épipéliques,
s’avere 100 a 200 fois supérieure aux biomasses moyennes de phy-
toplancton qui se développent dans ce lac en été (Capblancq 1972).

3.3. Développement des algues benthiques sur les substrats arti-
ficiels.

Les comptages d’algues et les dosages de pigments chlorophyl-
liens, réalisés tous les mois, ont permis de suivre 1’évolution des
communautés de périphyton établies sur des substrats artificiels
immergés juste apres le dégel a différentes profondeurs. Les résul-
tats de ces mesures sont résumés dans le tableau VI et la figure 4.
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3.3.1. CoMPOSITION DU PERIPHYTON DES SUBSTRATS ARTIFICIELS.

La structure des communautés établies sur les feuilles de poly-
éthyléne évolue dans le temps et varie selon la profondeur d’im-
mersion. Les Diatomées sont les premiéres a coloniser les supports
artificiels. Aprés un mois, elles forment la quasi totalité de la
biomasse algale, exception faite pour les substrats de —9 et
—13 métres trés rapidement envahis par un peuplement de Lyng-
bya sp. qui disparait au cours du mois d’aotit. La densité des
Diatomées augmente progressivement avec la durée d’exposition.
Aprés deux mois d’immersion, les chlorophycées se développent
sur lous les substrats excepté sur ceux de —1 m. La biomasse de
ce groupe s’accroit au cours du mois de septembre et atteint, a

toutes les profondeurs, une valeur optimale au début du mois
d’octobre.
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Les Diatomées dominent sur les supports de la zone littorale ou
elles forment généralement plus de 90 % du biovolume total.
Achnanthes minutissima est I’espéce la plus abondante; elle repré-
sente toujours plus de 70 % du biovolume sur les substrats immer-
gés 4 —1 et —4 métres. Son abondance relative décroit au-dela de
—6 metres, zone de transition entre les rochers littoraux et la
prairie de Nitella. Eunotia arcus et Gomphonema intricatum sont
les espéces caractéristiques de la zone littori-profonde. La densité
d’E. arcus croit avec la profondeur et devient maximale sur les
substrats de —16 m. G. intricatum abonde surtout entre —9 et
—13 m; a —9 m elle est associée a G. constrictum (b a 15 % du
biovolume). Cette derniére, faiblement représentée aux autres pro-
fondeurs parait se substituer ici & E. arcus.

Les Chlorophycées, peu développées en zone littorale sont pra-
tiquement limitées aux substrats de la zone littori-profonde ou,
dés le mois de seplembre, elles constituent généralement plus de
25 % du biovolume total. Bulbochaete varians et Oedogonium spp.
sont les formes dominantes. La biomasse maximale de B. varians
apparait entre le 13-IX et le 10-X selon les profondeurs. Le déve-
loppement de Oedogonium est un peu plus tardif; ses plus fortes
densités sont atteintes en fin de période d’exposition (7-XI). Coleo-
chaete scutata et Chaetosphaeridium pringsheimii ont une crois-

o«

sance paralléle a celle de B. varians; ces deux espéces sont égale-

‘ment bien représentées sur tous les substrats.

Les supports de —9 et —13 m sont colonisés, au débul de 1’été,
par une abondante population de Lyngbya sp. A la méme époque,
cette espéce est également bien développée sur les tiges de Nitella
ou elle forme des touffes visibles a l'eeil nu. Elle disparait prati-
quement dés la fin du mois d’aolit tant sur les substrats naturels
qu’artificiels. Exception faite pour cette espéce, les Cyanophycées
sont trés peu représentées dans les communautés algales des
substrats artificiels. Oscillatoria sp. (—1 et —4 m le 13-IX) et
Clastidium setigerum (presque tous les substrats aprés 4 mois
d’immersion) ne forment jamais de biomasses importantes.

3.3.2. COMPARAISON AVE(C LES SUBSTRATS NATURELS.

Les communautés algales qui colonisent les feuilles de poly-
éthyléne ont une composition spécifique trés voisine de celle qui a
été décrite sur les substrats naturels (Besch et al. 1972; Backhaus
en prép.; tableau II); on retrouve pratiquement les mémes espéces
dominantes sur les deux types de substrats. Il apparait cependant
des différences d’ordre qualitatif et quantitatif :
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-— Quelques espéces, abondantes sur les rochers de la zone lit-
torale, sont rares (Cymbella spp. Nitzchia spp.) ou totalement
absentes /Nostoc zeterstedtii, Schizothrix spp., Calothrix spp., Pleu-
capsa spp.) sur les supports artificiels. Ce fait, déja signalé dans
la zone littorale du lac de Port-Bielh (Besch et al. 1972), rejoint
les observations de Castenholz (1960 )el Neal et al. (1967); il tra-
duit peut-étre une sélectivité du polyéthyléne vis-a-vis de certaines
espéces. Il est vraisemblable que ces différences affectent surtout
les formes a croissance lente qui parvienneni plus difficilement a
coloniser les substrats artificiels. Inversement des espéces relative-
ment rares sur les subsirats naturels ont été relrouvées en densités
appréciables sur les substrats artificiels. Ainsi, Coleochaete scutata
et Chaetosphaeridium pringsheimii ne sont pas signalés dans la
liste d’algues établie par Backhaus (en prép.) a partir de préléve-
menis réalisés fin septembre. Le 10 octobre, ces deux espéces
atteignaient respectivement des densités de 1-10 thalles/cm? et
10 - 40 thalles/cm? sur les feuilles de polyéthyléne immergées a
—9 et —13 m,

— Sur le plan quantitatif, il existe également des différences
appréciables. Plus de 50 % du biovolume de Diatomées des sub-
strats artificiels sont le fait de A. minutissima. L’élude des com-
munautés naturelles avait révélé que celte algue, numériquement
dominante a toutes les profondeurs, représentait moins de 10 %
du volume des Diatomées (Besch et al. 1972). Inversement, E. arcus
ne constitue que 10 a 40 % du biovolume sur les substrats artifi-
ciels immergés en zone profonde contre 55 a 90 % sur les liges de
Nitella. Compte tenu du nombre relativement faible de relevés
étudiés, on ne peut affirmer que de telles différences sont imputa-
bles au type de substrat utilisé. D’une part, les comptages d’algues
sur les substrats naturels incluent inévitablement les frustules de
Diatomées mortes et vivanties; I'image qu’ils fournissent représente
de ce fait une moyenne des communautés accumulées au cours des
périodes qui ont précédé I'analyse. D’autre part, ces différences
peuvent résulter de la distribution trés hétérogéne des algues sur
le fond. A 1’échelle d’un lac, il peut exister des différences quanti-
tatives appréciables selon les points prospectés (Maciolek et Ken-
nedy 1964). Plusieurs expériences (revues dans Sladeckova 1962)
ont montré par ailleurs que la quantité de matériel algal accumulé

dépendail, pour une méme station, de la position des substrats

artificiels. Dans le lac de Port-Bielh, les feuilles de polyéthyléne
disposées sur des supports verticaux a 50 cm du fond en 1971
étaient trés faiblement colonisées aprés deux mois d’exposition (350
a4 1000 cell./cm2z 3 —1 m). En 1972, nous avons placé des sub-
strats identiques au contact du fond sur des supports horizontaux
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cylindriques. Aprés deux mois d’immersion, la densité moyenne des
Diatomées atteignait 90.103 cell./cm? a la méme profondeur, soit
plus de 100 fois celle de 'année précédente. Les dosages de pig-
ments chlorophylliens ont montré cependant qu’aprés 4 mois
d’exposition la quantité d’algues fixée sur les feuilles de polyéthy-
léne était plus faible que sur les rochers avoisinants : entre —1
et —6 m, la quantité de chlorophylle a est environ 10 fois plus
faible sur les supports artificiels (18,2 pg/dm2? en moyenne) que
sur les cailloux (180 pg/dm? en moyenne).

3.3.3. RELATIONS ENTRE BIOVOLUME, POIDS SEC ET TENEUR EN CHLO-
ROPHYLLE.

Ving et un échantillons ont été prélevés le 7-XI par raclage du
bioderme sur les supports de plexiglas libérés des feuilles de poly-
éthyléne lors des relevés précédents. Les mesures du biovolume, du
poids sec et du poids de cendres, réalisées sur les algues concen-
trées par centrifugation ont permis d’estimer, au seuil de proba-

Biovolume (10°y°) L7
300+
200+
100
50
L'-' s Chlalpg)
T T T T T T T =
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F1c. 5. — Relation entre le biovolume d’algues fixées sur les substrats artifi-

ciels et la quantité de chlorophylle a : droite de régression (
limites de confiance au seuil 5 % (------ s

) et
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bilité P 0,05, a 135,4 = 15,3 mg le poids sec de 1 ml d’algues et a
45 = 5,3 % la quantité de cendres apres ignition. Il n’y a aucune
différence significative entre les valeurs mesurées sur les substrats
immergés en zone littorale et ceux qui ont séjourné en zone pro-
fonde. Il existe d’autre part une corrélation hautement significative
(r = 0,934 > r,,,,) entre le biovolume de périphton, estimé a partir
des comptages d’algues sur les feuilles de polyéthyléne, et la con-
centration en chlorophylle a des algues recueillies sur ces feuilles
(fig. 5). L’utilisation de ces relations permet d’estimer a 2,0+0,4 %
le rapport chlorophylle a/poids scc. Quelques remarques peuvent
étre faites sur les facteurs de conversion ci-dessous :

a) Si nous admeltons que la densité des algues vivantes avoisine
1, le rapport poids sec/poids frais atteint 13,5 %, valeur trés
proche de celle communément admise pour le phytoplancton (10 a
15 %) et des valeurs moyennes données par Sladecck et Sladeckova
(1964) 8 a 9 %).

b) Cerlaines algues (Gymbella, Gomphonema) possédent des
pédoncules de fixation gélatineux. Leur volume, non calculé lors
des comptages au microscope, constitue une part du biovolume
total mesuré par concentration des algues a la centrifugeuse. Il en
est de méme pour les frustules de Diatomées mortes et pour le
matériel non algal (vorticelles, myceliums, particules de vase). La
contribution de ces éléments au biovolume total peut modifier lége-
rement la valeur des relations précédentes. L’examen microscopi-
que des substrats artificiels révéle cependant une quantité de cel-
lules mortes et de particules de vase toujours trés faible. La
forme adoptée pour les supports el le lavage lors de leur remontée
en surface parait avoir limité leur accumulation. La densité de
vorticelles et de mycelium s’avérait également trés minime sur
lous les substrats examinés.

¢) Les Diatomées constituent I'élément essenticl de la biomasse
accumulée sur les feuilles de polyéthyléne. Leur abondance expli-
que 'augmentation du pourcentage de cendres par rapport a celui
qui caraclérise les communautés lithophytiques naturelles (tableau
HI). La quantité relative de cendres est cependant inférieure a
celle donnée par Castenholz (1960) pour du périphyton fixé sur
des plaques de verre immergées (65 % en moyenne) mais supé-
rieure a la valeur moyenne de 20 % admise par Sladecek et
Sladeckova (1964). On sait que la teneur en carbone par unité
de volume est faible chez les Diatomées, Les relations établies par
Mullin et al. (1966) et Strathmann (1967) pour les ofrmes planc-
toniques montrent que la quantité de carbone organique est inver-
sement proportionnelle au volume cellulaire. Appliquées aux Diato-
mées benthiques, ces relations permettant d’estimer que, pour des
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volumes cellulaires compris entre 120 u®* (A. minutissima) et
6 000 w* (E. arcus), la teneur en carbone se situe entre 115 et
45 mg/ml d’algues .

d) La composition des communautés algales étudiées et la
méthode utilisée pour mesurer leur biomasse influent sur la valeur
du rapport chlorophylle a/poids sec. Les valeurs estimées pour les
communautés établies sur les substrats artificiels sont largement
supérieures a celles que nous avons obtenues pour les communau-
tés naturelles de la zone littorale (tableau III). Ces différences
peuvent étre interprétées par la structure du peuplement de ces
deux Lypes de substrat. Cependant, en permettant de distinguer les
cellules d’algues vivantes du reste du matériel accumulé, les comp-
tages fournissent probablement une estimation de la biomasse plus
réaliste que les mesures gravimétriques. Ces derniéres ont le plus
souvent été utilisées par les différents auteurs qui indiquent des
rapports chlorophylle a/poids sec trés variables (0,09 a 2,4 %) et
généralement plus faibles que la valeur donnée ci-dessus.

3.3.4. EVOLUTION DE LA BIOMASSE SUR LES SUBSTRATS ARTIFICIELS.

La mise en place de substrats artificiels dans le fond d’un lac
nous renseigne sur la vitesse moyenne d’accumulation du matériel
végétal. Celle-ci résulte de la colonisation des substrats ¢t de la
croissance du matériel fixé. Puisque ces deux phénoménes sont
indissociables, il n’est pas possible d’estimer le taux de croissance
d’une communauté déja établie. On peut cependant décrire la
dynamique de l'accumulation de matériel algal sur une série de
substrats dont la durée d’exposition augmente. Les variations de
biomasse, dues essentiellement aux espéces dominantes de la
microflore benthique, fournissent done un indice de la potentialité
de croissance de ces espéces c’est-a-dire de leur productivité. La
comparaison de ces variations a différentes profondeurs donne ainsi
une idée de I'importance relative de la productivité du périphyton
dans les diverses zones du lac

3.3.4.1. Evolution de la biomasse en fonction de la durée d’expo-
sition.

La plupart des auteurs s’accordent A reconnaitre que les résul-
tats fournis par les substrats artificiels dépendent, dans une cer-
taine mesure, de la durée d’immersion de ces substrats. Au-dela
d’une certaine limite, variable selon les milieux étudiées, on
observe généralement une stabilisation ou une diminution de la
biomasse fixée consécutive aux pertes de matériel algal par décro-

&

3

LN RO TR 4




(21) PHYTOBENTHOS ET PRODUCTIVITE PRIMAIRE 213

chage. L’évolution quantitative du biovolume de périphyton fixé
sur les feuilles de polyéthyléene immergées entre —1 et —16 m le
9-VII-72 et relevées a la fréquence d’une feuille par mois est
décrite dans la figure 4. Exception faite des populations de Cyano-
phycées (essentiellement Lyngbya sp) dont le développement, rela-
tivement éphémeére, est limité a la zone —9 a —13 m, les moda-
lités de croissance sont a peu prés identiques sur tous les substrats.
Nous avons vu par ailleurs (tableau VI) que le périphyton fixé
présente pratiquement la méme composition spécifique a toutes
les profondeurs. Dans un but comparatif, nous avons donc limité
cette analyse aux Chlorophycées et aux Diatomées qui composent
la quasi totalité de la biomasse sur tous les substrats.

Le biovolume (B) de périphyton présent sur un substrat résulte
des gains quotidiens (fixation et développement des algues) dimi-
nués des pertes simultanées (respiration, mort et décrochage). Son
évolution en fonction du temps (t), mesuré depuis la date d’immer-
sion des substrats, est représentée dans la figure 6 en coordonnées

1000 Biovolume
|0“P3/625 cm?

1004

®'m
+ am
14 O 6m

0 om

X 13m
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Fic. 6. — Relations entre le biovolume de périphyton fixé (Diatomées 4+ Chlo-

rophycées) et la durée d’exposition des substrats artificiels.
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logarithmiques. Les biovolumes mesurés ious les mois sur les
feuilles de polyéthyléne exposées dans la zone littorale (—1 a
—6 m) et dans la zone littori-profonde (——9 4 —13 m) se groupent
le long de deux droites (r > 0,992). Dans chacune dec ces zones, la
croissance du périphylon (Chlorophycées + Dialomées) peul étre
décrite par une équation parabolique de la forme :

n
B = (kt)

La dérivée premiére de cette équation exprime l’accroissement par
unité de temps, soit la production nette apparente (P) :
1
dB n n—I1 1——
P=——=n.k .t =n.k.B n
dt
Les relations entre la biomasse ¢t son taux de croissance peuvent
étre exprimées par unc fonction puissance de la biomasse. Ceci
indique que le rapport enlre I’accroissement en poids et les pertes
reste constant pendant toute la durée de la colonisation ou qu’il
varie comme une fonction puissance de B (Winberg 1971).

Le taux de croissance relatif P/B est donné par 1a formule :

1 dB —1 —L
P/B=(—) (——) =n.t =n.k.B n

B dt
Le rapport P/B est donc inversement proportionnel au temps
d’exposition des substrats. Ce résultat concorde avec les observa-
tions de Sladecek et Sladeckova (1964) qui ont montré que 'aug-
mentation de la fréquence d’échantillonnage accroit la valeur du
taux de renouvellement. Il est encore inversement proportionnel a
une puissance de B : cette relation est identique & celle précédem-
ment décrite pour le phytoplancton du lac de Port-Bielh (Capblancq
1972).

Castenholz (1960) estime que la durée optimale d’immersion des
substrats artificiels ne doit pas excéder 2 a 4 semaines, les pertes
subies par les comunautés algales fixées augmentant avec la durée
d’exposition. Par des examens réguliers de feuilles de polyéthyléne
immergées dans le Danube, Backhaus (1967) arrive a une conclu-
sion iden'ique. Szczepanski et Szczepanska (1966) ont observé
qu’aprés 14 jours de colonisation, la biomasse de périphyton se
stabilise pendant 4 semaines. De méme la courbe de croissance du
périphyton sur des plaques immergées dans un ruisseau artificiel
atteignait un plateau aprés deux mois d’exposition (Mc Intire et
Phinney, 1965).

Les modalités de la croissance du périphyton sur les substrats
artificiels immergés au lac de Poril-Bielh différent asscz nettement
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avec ces observations. Les relations précédentes semblent indiquer
que les pertes affectent peu les communautés fixées, quelles que
soient la durée d’exposition et la biomasse établie. Une augmenta-
tion mnotable des pertes entrainerait en effet une diminution du
taux de croissance apparent et I’évolution des biomasses se tradui-
rait par une courbe d’allure sigmoide. Le risque de décrochage
accidentel du bioderme lors du relevé augmentant ecn méme temps
que ’épaisseur de périphyton, la densité de formes filamenteuses
moins adhérentes et la profondeur d’immersion des substrats, ces
courbes devraient donc apparaitre plus rapidement pour les sub-
strats de la zone profonde. Ces résullats, joints aux différences
quantitatives évoquées précédemment, suggérent que la durée de
la colonisation nécessaire pour atteindre une biomasse optimale
sur les substrats artificiels excéde 4 mois dans le lac de Port-
Bielh, indice d’une productivité relativement faible.

3.3.4.2. — Taux de production.

Il est assez difficile d’appliquer les relations précédentes au
calcul de la productivité de la microflore benthique du lac de Port-
Biclh. En effet :

— contrairement aux substrats artificiels, les substrats naturels
ne sont jamais dépourvus d’algues quelle que soit la saison.

— la comparaison, en zone littorale, de la biomasse présente sur
les rochers et sur les substrats immergés a leur contact depuis
4 mois a révélé des différences qualitatives et quantitatives
appréciables.

— méme si les relations établies entre la biomasse et son taux
de croissance étaient identiques sur tous les types de substrats,
I’évaluation de la quantité d’algues par unité de surface de
support naturel (blocs de granite, tiges de Nitfella) reste un
probléme difficile a résoudre.

— qu’elles soient exprimées en biovolume, en poids sec ou en
quantité de pigments, les variations globales de la biomasse de
périphyton décrivent imparfaitement les modalités de crois-
sance. Ainsi, la stabilisalion ou la diminution de la biomasse
totale entre deux relevés successifs peut résulter soit du ralen-
tissement de la croissance de ’ensemble de population, soit
du déclin d’une ou de plusicurs populations compensé, totale-
ment ou en partie, par la croissance des autres. Dans ce dernier
cas, il est évident que la production n’est pas nulle.

Seuls les comptages d’algues permettent une analyse distincte
des courbes de croissance de chaque population. Un exemple de
leur succession saisonniére sur deux substrats, Pun de la zone
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littorale (—4 m), 'autre de la zone littori-profonde (—13 m), est
illustré dans la figure 7. Chaque courbe permet d’estimer le taux
de croissance moyen de chaque population de la communauté pen-
dant la période comprise entre deux relevés successifs. La somme
de ces taux de croissance spécifiques correspond au taux de pro-
duction net de la communauté. Toutefois, la forme des courbes de
croissance et le niveau de I'asymptote dépendant en partie de la
fréquence des relevés, ces résultats n’ont qu’une valeur approxi-
mative. Puisque les populations dominantes et leur succession dans
le temps sont pratiquement les mémes a toutes les profondeurs, ils
fournissent cependant un bon indice de la productivité relative
du périphyton aux diverses profondeurs du lac.

0oq 10°f /em’ -l

Fic. 7. — Evolution du biovolume des populations dominantes sur les sub-
strats artificiels immergés 4 —4 et a4 —13 m. A.m. : Achnanthes minutis-
sima; E.a: Eunotia arcus; G.i: Gomphonema intricatum; A.e: Ano-
moeoneis exilis; Bulb. : Bulbochaete varians; Oe : Oedogonium spp.; Col. :
Coleochaete scutata; Ch. : Chaetosphaeridium pringsheimii; O : Oscillatoria;
L. : Lyngbya sp.

Les résultats des calculs, effectués pour chaque profondeur et
pour chaque intervalle de temps entre deux relevés successifs, sont
présentés dans le tableau VII. Les taux moyens de production
journaliers y sont exprimés en mg poids sec/m2 de substrat/jour
au moyen de la relation établie précédemment (10° p3 = 0,135 mg
de poids sec). Trois observations peuvent étre faites a la lecture
de ce tableau :

a) L’évolution des taux moyens de production au cours des
4 mois d’été est fonction de la nature des communautés qui colo-
nisent les substrats. A —1 m, les feuilles sont peuplées presque
exclusivement par A. minutissima (tableau VI). La biomasse fixée
augmente progressivement au cours de I’été comme une fonction
puissance du temps d’immersion des substrats (fig. 6). Une relation
identique décrit la croissance des populations d’A. minutissima,
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G. intricatum et E. arcus sur les substrats immergés aux autres
profondeurs. La relation de proportionnalité qui existe, en consé-
quence, entre le taux de croissance de ces trois espéces et une
certaine puissance de leur biomasse semble indiquer une absence,
chez les Diatomées, de fluctuations du taux de production au cours
de I’été. Ce modéle général est modifié par le développement de
populations plus éphémeéres de Lyngbya sp. (—9 et —13 m en
juillet), B. varians et C. scutata (—4 a —16 m en aotuit et septem-
bre) et Oedogonium spp. (—9 a4 —16 m en octobre).

b) 11 existe une différence trés nette, déja mise en évidence dans
les figures 4 et 6, entre les zones littorale (0 4 —6 m) et littori-pro-
fonde. Les taux de production sont, en moyenne, 10 fois supérieurs
dans la zone colonisée par les Nitella, les valeurs maximales corres-
pondant presque toujours a la profondeur de —9 m. L’analogie avec
les profils verticaux de productivité du phytoplancton (Capblancq
1972) est assez frappante. La différence notable qui apparait ici
entre les deux zones nous incite 4 penser que la nature du fond
joue un réle prépondérant dans la productivité des algues benthi-
ques. Les échanges entre le substirat et 'cau susjacente sont proba-
blement trés réduits au contact des rochers granitiques de la zone
littorale. Comme pour le phytoplancton de surface, le ralentisse-
ment de la productivité peut éire interprété par I’action conjuguée
des fortes intensités lumineuses et de la faible disponibilité en
substances nutritives. Les conditions de développement sont plus
favorables a l'interface vase - eau de la zone profonde. D’une part,
les échanges qui s’établissent a ce niveau compensent 'appauvris-
sement de Peau en éléments nutritifs (phosphates, nitrates);
d’autre part, la décomposition des matiéres organiques de la vase
et la respiration des Nitella constituent une source de CO, utili-
sable par les algues épiphytes. On sait enfin que la microflore
algale est capable, au méme titre que les bactéries, d’utiliser les
composés organiques solubles produits par le métabolisme des
macrophytes hotes (Allen 1969 et 1971; Wetzel et Allen 1972).

¢) En comparaison avec les résultats obtenus par des pesées
du périphyton accumulé sur des plaques immergées dans des lacs
des Etats-Unis (Newcombe 1950; Castenholz 1960), du Canada
(Stockner et Armstrong 1971), de Tchécoslovaquic (Sladccek et
Sladeckova 1864) et dans un ruisseau artificiel (Kevern et al.
1966), les taux de production du périphyton du lac de Port-Biclh
apparaissent trés faibles. La plupart des aulcurs cités indiquent
des taux moyens de croissance de ’ordre de 100 a 250 mg de poids
sec/mz2/jour soit environ 15 a 40 fois plus que la valeur moyenne
du lac de Port-Bielh.
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TaBrLeEaU VII. — Taux d’accroissement moyen journalier du périphyton sur les
substrats artificiels. Les valeurs sont exprimées en mg Poids sec/m2/jour en
admettant que 1012 #3 d’algues = 135 mg P.S.

Durée
: d’exposition
Période entre 2 relevés
d’exposition 6] 1m 4 m 6 m 9m 13 m 16 m
9-VII - 10-VIII 32 0,05 0,07 0,24 14,57 10,36 1,67
10-VIII - 13-IX 33 0,46 0,79 0,52 6,95 14,79 3,45
13-1X - 10-X 27 0,88 1,58 1,30 8,96 5,23 3,63
10-X - 7-XI 28 1,70 1,43 1,12 12,61 7,00 12,41
Moyennes 30 0,77 0,97 0,79 10,77 6,84 5,29

3.4. Productivité de Nitella flexilis.

Il est pratiquemeni impossible de dissocier les rameaux des
Nitella de la microflore algale qui leur est associée lors des mesu-
res des vitesses d’assimilation de “C en enceintes closes. Les résul-
tats doivent éire considérés comme une mesure globale de la pro-
ductivité de ces deux communautés. Les histogrammes de la
figure 8 montrent, pour chacune des 7 séries de mesures réalisies,
la valeur du taux de photosynthése aux différentes profondeurs.
Ce taux, exprimé en quantité moyenne de carbone assimilé/heure
d’exposition/unité de poids végétal sec, correspond au « coefficient
d’activilé » du complexe Nitella flexilis + périphyton.

3.4.1. VARIATIONS EN FONCTION DE LA PROFONDEUR.

La comparaison des histogrammes (fig. 8) révéle que le coeffi-
cient d’activité photosynthétique de Nitella flexilis varie en profon-
deur selon un schéma commun aux 7 séries de mesures réalisées
au vuUrS ue 1ELe 1Y/Z €L caraclersc pas .

— une activité optimale dans la zone supéricure de disiribulion

de cette algue (—6 a —9 m),

— un minimum, de 'ordre de 35 % 4 61 % du taux optimal, entre

—12 et —15 m,

— une trés légére remontée du taux de photosynthése entre —15

et —17,5 m, profondeur limite de distribution de Nitella dans
le lac.

Cette tendance générale est résumée dans le tableau VIII qui
donne, pour 4 tranches de la zone littori-profonde, le taux moyen
de photosynthise, la biomasse moyenne de Nitella flexilis et sa
teneur moyenne en chlorophylle a. La comparaison des valcurs
relatives de ces trois parameétres aux diverses profondeurs montre
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03,mgC /g Poids sec/h. a midi 0,3+
i, : 481 i.+465
|, : 946 l.:946
02] 20.7. 72 a5 20,772
014 0,14
m e m
5 10 15 i 5 10 15

Fic. 8. — Nitella flexilis : activité photosynthétique (mg C/g P.S./h. & midi)
a différentes profondeurs et a diverses époques de 1’été. L’énergie radiante
4 la surface du lac pendant I’exposition (i,) et pendant la journée (I ) est
indiquée sur les figures.
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que le coefficient d’activité photosynthétique varie en raison inverse
de la biomasse de Nitella/m? de fond et de leur teneur en chloro-
phylle a. Dans la zone littori-profonde supérieure, Nitella flexilis
se présente sous forme de touffes clairsemées a tiges courtes rela-
tivement pauvres en chlorophylle. L’assimilation photosynthéti-
que/unité de poids végétal y est environ 1,5 fois plus forte qu’entre
—12 et —15 m, zone de densité optimale de Nitella colonisée par
des tiges a la fois plus longues, plus rapprochées et plus riches en
chlorophylle.

TasrLeau VIII. — Nitella flexilis : variations absolues et relatives de Dactivité
photosynthétique moyenne, de la biomasse et de la teneur en chlorophylle a
en fonction de la profondeur.

Profondeur (m) 6-9 9-12 12-15 15-17
Assimilation moyenne (ug C/mg P.S./h) 0,197 0,163 0,127 0,135
% A. max, 100 82,7 64,5 68,5
Biomasse moyenne (g P.S./m2) 16,0 42,5 61,6 41,5
% B. max. ' 26,0 69,0 100 67,4
Ch!. a moyenne (#g/g P.S.) ) 2,42 2,44 2,91 3,28
% Chl. a max. 73,8 74,4 88,7 100

Ces observations peuvent étre rapprochées de celles recueillies
dans I’étude de la croissance du périphyton sur les substrats arti-
ficiels. La similitude des courbes de variation de la productivité
de Nitella (tableau VIII) avec celles du périphyton (tableau VII)
suivant Ia profondeur suggére que les algucs épiphytes jouent
probablement un roéle essenliel dans P'activité de la communauté.
Les résullats peuvent étre interprétés de la facon suivante. On peut
penser que la quantité de périphyton/unité de poids de Nitella est
d’autant plus faible que la densité et la longueur des tiges du
végétal hote sont élevées. Westlake (1964 et 1966) a montré que
P’autoextinction de la lumiére est important dans les herbiers et
qu’il existe une relation entre la biomasse de végétaux et le coeffi-
cient d’extinction vertical spécifique. Au pied des touffes denses,
la lumiére peut étre réduite a4 moins de 0,1 % de l'intensité de
surface et se compose presque cxclusivement de radiations vertes.
Dans les touffes denses de Nifella en zone profonde, ce phénoméne
doit entrainer une extinction quasi totale de la lumiére, déja forte-
ment atténuée par la couche d’eau. En conséquence, il est probable
que la croissance du périphyton se réduise aux parties apicales des
tiges, les seules a bénéficier d’un éclairement suffisant. Inverse-
ment, plus on se rapproche de la surface et plus les conditions
lumineuses deviennent favorables par suite de la diminution de la
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couche d’eau traversée et de la densité de la végétation sur le fond.
L’augmentation de la teneur en chlorophylle a en profondeur
(tableau V) est une réponse adaptative de Nitella 4 la diminution
de la lumiére et aux changements de sa composition spectrale,
analogue a celle observée chez les plantes terrestres qui vivent
dans la lumiére bleue-verte des sous-bois (Gessner 1955).

3.4.2. VARIATIONS DANS LE TEMPS.

A Texception des mesures réalisées le 12-1X-1972 par temps irls
nuageux, les taux moyens de photosynthése paraissent légérement
plus faibles en juillet (0,100 et 0,168 wgC/mg P.S./h) qu’en aoft
et septembre ou ils se maintiennent 4 un niveau relativement cons-
tant (0,210 a 0,230 xgC/mg P.S./h). Les mesures réalisées sur deux
demi-journées le 20-IX-1972 ont montré, par ailleurs, 'existence
d’une légére dissymétrie dans la courbe journaliére de photosyn-
thése, analogue a celle précédemment observée pour le phyloplanc-
ton; les taux d’assimilation moyens entre le lever du jour et 13 h
sont environ 1,25 fois plus forts que ceux de l’aprés-midi. Les
expériences réalisées dans des flacons paralléles ont montré cepen-
dant que les écarts entre deux échantillons de Nitella de méme
profondeur peuvent égaler, voire dépasser, les varialions enire les
diverses mesures. Ces écarts peuvent étre attribués d’une part aux
différences d’activité photosynthétiques entre les parties apicales
et basales des tiges de Nitella, d’autre part & I’hétérogénéité de
distribution des algues épiphytes sur ces tiges.

L’évolution de l’activité photosynthétique correspond cependant
assez bien a celle de la croissance du périphyton sur les substrats
artificiels, les valecurs d’aoflit et de septembre coincidant avec la
phase de développement des Chlorophycées.

3.4.3. RELATIONS ENTRE L’ACTIVITE PHOTOSYNTHETIQUE ET L’ECLAI-
REMENT

Les résultats des diverses mesures, exprimés par unité de poids
végétal sec (ngC/mg P.S./h) et par rapport a la quantité de chlo-
rophylle a (ugC/pg Chl. a/h) ont été représentés dans la figure 9
en fonction de l'intensité lumineuse moyenne a la profondeur de
mesurc pendant la durée d’exposition. Cetle derniére a été calculée
a parlir des enregistrements fournis par un solarigraphe (Kipp &
Zonen) placé prés du lac et les valeurs du coefficient d’extinction
(Capblancqg 1972).

Il n’existe aucune relation apparente entre I’assimilation par
unité de poids végétal sec et l'intensité lumineuse (fig. 9a). La
dispersion des points montre que, pour une énergie lumineuse

4
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Fic. 9. — Nitella flexilis : relations entre ’énergie lumineuse (I, cal/em2/h. a
midi) et Dactivité photosynthétique exprimée par rapport au poids sec (a)
et par rapport a la teneur en chlorophylle a (b). La courbe en pointillé

I,+K

représente 1’équation de la forme p = p, . ajustée par la méthode

des moindres carrés.

supérieure a 1,5 cal/cm?/h, conditions généralement réalisées
jusqu’a une profondeur de 18 m, les variations entre les mesures
dépendent davantage des échantillons prélevés que de 1’énergie
lumineuse disponible. La relation entre 1’énergie lumincuse et
I’assimilation par unité de chlorophylle a est plus nette. Le nuage
de points s’étire approximativement selon une courbe hyperbolique
analogue a celle qui décrit la loi de vitesse de réaction enzymati-
que (équation de Michaelis-Menten). Pour de faibles valeurs de
I'intensité lumineuse, le taux d’assimilation augmente proportion-
nellement a I; il tend vers une valeur optimale (A max) lorsque I
augmente. L’enrichissement en chlorophylle de Nitella en profon-
deur compense ce phénoméne si bien que, dans touie la zone colo-
nisée par cette algue, le coefficient d’activité apparait indépendant

de I’énergie lumineuse disponible.

TasrLeau IX. — Nitella flexilis : assimilation moyenne de carbone 4 I’obscurité
exprimée, aux différentes profondeurs, en valeur absolue, par rapport a
lassimilation optimale et par rapport 4 l’assimilation photosynthétique.

Profondeur (m) 6-9 9-12 12-15 15-175

Assimilation a I’obscurité (ug C/mg P.S./h.) 0,026 0,016 0,011 0,010
% A. max. 100 61,5 42,3 38,4

A. obsc. .
% 13,2 9,8 8,6 7,4

A. clair - A. obsc.
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I’assimilation de carbone dans les flacons obscurs (tableau IX)
atteint des valeurs relatives élevées par rapport a celles mesurées
pour le phytoplancton (Capblancq 1972). Les variations en fonction
de la profondeur sont ici attribuables & I'importance de la micro-
flore fixée sur les tiges de Nitella. On sait que 'assimilation de +C
a l'obscurité reflete en partie I’activité hétérotrophe des commu-
nautés bactériennes et algales (Sorokin et Kadota 1972). Plusieurs
expériences (Allen 1969 et 1971; Wetzel et Allen 1972) ont montré
que les algues sont aussi aptes que les bactéries a utiliser les
matiéres organiques solubles libérées par le métabolisme des plan-
tes hotes. La diminution de I’assimilation obscure avec la profon-
deur coincide bien avec celle de la biomasse de périphyton accu-
mulé sur les substrats entre —9 et —16 m.

3.4.4. IMPORTANCE DE LA PRODUCTION PRIMAIRE DES ALGUES BENTHI-
QUES AU LAC TE PORT-BIELH.

La combinaison des résultats des mesures de l’activité photo-
synthétique (fig. 8) et des estimations de biomasse en zone littori-
profonde (tableau IV) permet d’évaluer la contribution de la flore
algale benthique a la production primaire du lac. L’analyse des
relations entre le coefficient d’activité photosynthétique et la
lumiére (fig. 9) montre qu’a la suite d’un phénoméne d’adaptation
par enrichissement de la teneur en chlorophylle, P’assimilation de
carbone/unité de poids sec est pratiquement saturée par la lumiére
a toutes les profondeurs. Les mesures réalisées sur le phyloplanc-
ton établissent que, dans ce cas, l’assimilation journaliére est
proche de la valeur horaire moyenne pendant la période d’exposi-
tion X longueur du jour X 0,9, Cette relation a été utilisée pour
le calcul de la productivité journaliére de la communau'é Nitella
flexilis + algues épiphytes. Les résultals figurent dans le tableau X.

TasLEau X. — Nitella flexilis : productivité journaliére moyenne dans la zone
littori-profonde du lac de Port-Bielh en été.

Surface relative

de la zone P/B
littori- Biomasse P P Carbone =
Profondeur profonde (g P.S./m2) (mg C/gP.S./j) (mg C/mz2/j) 0,4 X P.S)
15,98 31,96
6-9 28,25 % (7,7-33,1) 2,00 (15,4 - 66,15) 0,005
42,55 70,20
9-12 29,30 % (29,75 - 60,85) 1,65 (49,1 -100,4) 0,004
61,63 80,70
12-15 23,55 % (48,53 - 78,27) 1,29 (62,6 - 100,9) 0,0032
41,55 56,90
15 -17 10,35 % (27,33 - 63,15) 1,37 (37,4- 86,5) 0,0034
17-19 8,53 % — — — —
35,8 59,94

Moyenne 11,5 ha (25,1 -52,1) (41,1 - 88.5) 0.0039

q
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La productivité moyenne des algues benthiques de la zone lit-
tori-profonde est de I'ordre de 60 mgC/m?2/jour (41 a 88 mgC/m?/
jour). Pour l’ensemble du lac, elle représente 15 % a 33 % (23 %
en moyenne) de la productivilté du phytoplancton. Les données
fournies par les substrats artificiels permeitent de penser que la
contribution des algues lithophytiques de la zone littorale ne modi-
fie pas ces résuliats de facon sensible. Nous avons vu (fig. 6 ct
tableau VII) que leur taux de croissance est, en moyenne, 10 fois
moindre qu’en zone littori-profonde : méme en admettant que la
totalité de la production de cette derniére soit le fait du périphyton,
le rapport des laux de croissance des algues sur les feuilles de
polyéthyléne permet de supposer que la produclion en zone litto-
rale est inférieure a4 10 mgC/m2/jour. On peut ainsi estimer que
les algues benthiques sont responsables de 20 % a 35 % de la
production primaire totale du lac de Port-Bielh (30% cn moyenne).

A

4. DISCUSSION

Dans le lac de Port-Bielh, les algues benthiques forment une
biomasse végétale importante égale a 140 fois celle du phytoplanc-
ton en été. Par opposition aux lacs de basse altitude, la zone
littorale est plus pauvre que la zone profonde presque entiérement
colonisée par Nitella flexilis. Toutefois, la biomasse est un mauvais
indice de la capacité productive des communautés : la contribution
des algues benthiques a la production primaire du lac est relative-
ment faible au regard de celle du phytoplancton qui assure 70 %
environ de l’assimilation photosynthétique totale. Les mesures du
taux de photosynthése des communautés de la zone profonde et
I’étude de la croissance des algues sur des substrats artificiels per-
mettent de conclure que le périphyton joue un rdéle important dans
la fixation d’énergie par les algues benthiques. L’activité des algues
épipéliques n’a pas été évaluée; l’extincltion de la lumiére par les
Nitella limite sans doute leur développement aux zones de vase
découverte. Des carottages y ont révélé des populations abondantes
de Diatomées (Navicula pupula, Neidium iridis, Pinnularia spp.)
et de Desmidiées (Micrasterias rotata).

Dans les lacs anglais du Lake District, Isoetes lacustris et Nitella
flexilis caractérisent les comunautés végétales des lacs les moins
productifs ot leur succession en profondeur est liée a la nature des
sédiments (Macan 1970). Leur distribution dans le lac de Port-
Bielh confirme cette observation : Isoetes lacustris croit dans les
eaux peu profondes sur un fond de vase et de sable grossier;
Nitella flexilis s’établit sur des sédiments plus fins dés la limite
de la zone rocheuse, sa biomasse augmentant avec la profondeur
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en méme temps que épaisseur et la finesse des sédiments. Le
coefficient d’activité (laux d’assimilation/unité poids) décroit en
raison inverse; il représente en fait ’activité photosynthétique des
Nitella et des algues épiphytes. Son évolution selon la profondeur
résulte d'un ajustement des communautés végétales aux conditions
lumineuses créées en partie par les Nitella elles-mémes (auto-
extinction) : dans la zone littori-profonde supérieure le développe-
ment du périphyton compense la faible croissance de Nitella;
I'importance relative des algues épiphytes décroit en profondeur
oll, en contrepartie, les Nitella s’enrichissent en chlorophylle, Le
taux de renouvellement apparent de Nifella flexilis est de 0,004 en
moyenne (tableau X); le taux réel, déduction faite de D'activité
photosynthétique des algues épiphytes, est sans doute plus faible.
Selon Nygaard (1958), dans un lac danois (le Grane Langsg), le
taux de croissance de cette espéce atteindrait 2 % par jour. Une
explication partielle des différences d’activité des deux populations
réside dans le fait que cet auteur a mesuré la production d’0O, de la
partie apicale des tiges. Wetzel (1964 b) a montré, par ailleurs,
que la méthode de l'oxygéne donne généralement des taux de
production plus forts que la technique du C.

L’évaluation de la productivité du périphyton se heurte a de
nombreux problémes méthodologiques. Il s’avére, en particulier,
pratiquement impossible d’isoler les algues épiphytes des tiges de
Nitella pour mesurer leur activité photosynthétique respective. Une
solution adoptée par quelques auteurs (Backhaus 1967; Allen 1971)
consiste 4 mesurer P'activité du périphyton fixé sur des substrats
artificiels. Les résultats ne sont pas toujours aisément transposa-
bles aux communautés naturelles. Dans le lac de Port-Bielh, le
peuplement des supports naturels el artificiels différait de facon
parfois notable, tant sur les plans qualitatif que quantitatif. De
plus, le rapport entre la quantité d’algues fixées et la durée d’expo-
sition des substrals varic avec les espéces. Par exemple, le taux de
croissance des Diatomées augmente pendant tou'e la période
d’exposition comme une fonection puissance de la durée d’immer-
sion. Dans ces conditions, il est difficile de décider quel degré de
colonisation représente le stade climacique de la communauté.
Dans la mesure ou la vitesse de colonisation des surfaces vierges
est liée, par une relation qui resle a trouver, & la productivité du
périphyton, les substrats artificiels fournissent cependant des
valeurs relatives utilisables. En comparaison avec les milieux étu-
diés a ce jour par une méthode identique, le périphyton du lac de
Port-Biclh se caractérise par une faible productivité.

Wetzel (1964 a) a démontré le premier 'importance des commu-
nautés végétales benthiques dans la production primaire des lacs.
Depuis, quelques exemples ont établi que ce phénomeéne est quasi
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général dans les petits lacs ol les régions littorales contribuent
souvent pour une part essentielle a la production primaire totale :
43 % dans le Borax Lake en Californie (Wetzel 1964 a), 71,3 %
dans le Lawrence Lake au Michigan (Allen 1971), 88 % dans le
Marion Lake au Canada (Efford 1972), 23 % dans le lac Mikolaj-
kie en Pologne (Kajak et al. 1972). Par contre, la zone littorale du
lac de Port-Bielh se caractérise par une faible productivité : le
taux de croissance du périphyton (10 fois moindre qu’en zone
profonde) permet de penser que cette zone, avec 36 % dc la super-
ficic du lac, contribue pour moins de 5 % a sa productivité lotale.
Les ressources en éléments nutritifs sont, ici, trés faibles : d’une
part, les possibilités de régénéralion de ces éléments a partir du
fond rocheux sont pratiquement nulles, d’autre part, les apports
allochtones a partir d’'un bassin versant constitué d’un sol sque-
lettique sont trés réduits. Les échanges au niveau du fond sont
vraisemblablement plus intenses au conlact des sédiments vaseux
de la zone profonde; la transparence élevée des caux des lacs d’alti-
tude y assure des conditions d’éclairement favorables a I'installation
de communautés végétales jusqu’a de grandes profondeurs, Une
mousse (Marsupella aquatica) colonise tout le fond d’un lac de
montagne en Laponie suédoise, le Latnjajaure (Zm = 30 m). Bodin
et Nauwerck (1968) ont estimé qu’avec la microflore algale ben-
thique et épiphyte, elle assure 40 % de la production primaire
annucelle du lac, valeur trés proche de celle trouvée pour Nitella
flexilis et les algues épiphytes du lac de Port-Bielh.

Ces résultats globaux ne donnent en fait qu’une idée trés géné-
rale du réle des communautés végétale benthiques dans les écosys-
témes lacustres. Il a été observé par exemple (Hasler et Jones 1949;
Vollenweider 1968) qu’il existe un antagonisme entre le dévelop-
pement de la végétation littorale et celui du phytoplancton. Des
interactions métaboliques complexes s’établissent entre les macro-
phytes et la microflore d’algues et de bactéries benthiques el
épiphytiques; celles-ci déterminent, du moins en partie, la dyna-
mique des matiéres organiques dissoutes et celle des éléments
minéraux qui lui est intimement liée (Wetzel et Allen 1972).
L’activité métabolique des régions littorales des écosystémes lacus-
tres apparait ainsi comme un mécanisme régulateur du fonctionne-

ment de ’écosystéme tout entier. Le schéma peut étre transposé ,

aux lacs de montagne; nous I’avons résumé dans la figure 10.

Les conditions météorologiques et les caractéristiques pédologi-
ques du bassin versant réduisent considérablement les apports de
substances minérales et organiques. La productivité de la zone
pélagique dépend donc essentiellement des possibilités de transfert
de substances nutritives des sédiments vers l’eau. Le déficit en
oxygéne pendant la stagnation hivernale favorise la libération des
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Fic. 10. — Représentation schématique des interrelations entre sédiments,

algues benthiques et phytoplancton dans le lac de Port-Beilh.

éléments fixés dans les sédiments. En été, cette zone de contact,
entierement colonisée par la flore algale benthique, est le siége
d’une activité métabolique intense. Une premiére conséquence est
I'utilisation des éléments minéraux et organiques, issus des sédi-
ments, par les communautés végétales qui fonctionnent comme un
véritable filtre entre le substrat et la zone pélagique. La seconde
conséquence résulte de la libération de l'oxygéne par la photo-
synthese des algues benthiques, qui accélére la formation d’une
couche oxydée a la surface des sédiments. On sait (Mortimer 1941-
1942) que les possibilités de migration des sels minéraux de la
vase vers l’eau sont d’autant plus réduites que I’épaisseur de la
couche oxydée, directement proportionnelle a la concentration en
G, a la surface des sédiments, est forte. Plus les sédiments sont
pauvres en bases, plus la capacité d’adsorption de la couche oxydée
est élevée. Les sels nutritifs et, en particulier, les phosphates sont
alors fortement adsorbés sur les complexes colloidaux d’hydroxyde
ferrique et d’humus. Par ce double mécanisme, la végétation ben-
thique controle la diffusion des substances minérales et organiques
vers la zone pélagique et, par 14 méme, la productivité du phyto-
plancton.
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