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Production primaire potentielle microphytobenthique d’une 
slikke de nord Bretagne: stratification verticale 
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Rh~m& La production prim&e potentielle (“PPP’*) d’unc vasibre intcrtidale du Dourduff (Nord Finistke). 

a Ctk &dike nlensuellement et SW plusieurs niveaux du skdimcnt, durant 17 mois conskurifs, par unc 
mkthode d’incorporation de 14C sur sediment reconslitui sur une t&s faible kpaisseur permettant des con- 

ditions diffusives optima&. Le site cst riche en meiofaune et macrofaune, reprt-sent&e cn particulier par dcs 

den&t% plus ou mains importantcs de I’Annklidc Nerelr diversicokor O.F. Mfiller. Le but de cette etude ttait 
d’t-valuer la PPP microphytobenthique dans les 8 premiers centimktres de skdiment, d’en suivre les fuctua- 

tions saisonnkkes et de les comparer avec les variations de la “biomasse pigmentaire” (Chl(2.g“ poids set). 
Un cycle annucl marquC apparait pour la PPP, comportant unc pkriode dc faible activiti de novembre 

d mai (5 1ng.C.g ‘,PS.h-‘) suivie d’une pkiode &vale plus productive (20 mg.C,g ‘.PS.h- ‘) mais res- 
treinto dans Ic temps (pit en no&, co?ncidant a ia dcnsitt maximale d’Eu&rra cf venrr$i,mCs N. Carter). Par 
unit& de surface in .riru, la PPP (des 5 premiers millimitres) est &ah&e h 350 mg-C.m -‘. h ’ en moyennc 

en hiver et 900 en &e. La PPP est encore dktectable h des profondeurs de 8 cm et suit un gradient dtcroissant 
surface-fond, en relation avec le gradient d’abondancc des microphytcs tpipbliques (rkoltks 61 chaquc ni- 

vcau par migration active sur “lens tissue”). La productivitk potenticlle dkroit, plus ou moins rCguli&emcnt, 
avcc la profondeur prouvant que les organismes cnfouis pcrdent leur potent&&i- de production. Les varia- 

tions saisonniks de la PPP et de la “biomasse pignlentaire” de surface ne corncident pas, un “grazing” 
mtense des producteurs secondaircs et particulibrement iVe~ei.v diversidor peut &trc i I’origine dc ce dissyn- 

chronismc 

Abstract: During a 17-month period, the potential primary production (“PPP”) of an intertidal mudflat (up 

to 8 cm deep in the sediment) in the Dourduff estuary (Northern Finistke, Brittany) has been studied by 
a “C “slurry” technique. The annual cycle of PPP shows low rates from November to May (5 rng,C.g -‘-dr) 
\vt sediment.h-‘) follotved by higher production during summer with a maximum in August (20 mg-C,g ’ 
DW.h ‘). From these figures we estimate the mean PPP (by if? siiu unit surface, and for the first 5 mm) in 

winter at about 350 rng.C.rn-‘.h-’ and in summer about 900 mg.C,m ',II '. The PPP, that can be detected 
as far as 8 cm deep in the sediment, decreases with increasing depth as does the epipelic microphyte den- 
sity (harvested by the migration technique at each sampled layer). The assimilation number decreases, more 

or less regularly, from top to bottom, attesting that burried algae loose their potentiality. The seasonal 
variations in PPP and biomass from the surface do not coincide, which is probably due to a heavy gram- 
ing by secondary producers, in particular h&is di~er.~j~~)l~~~ 0. F. Milller. 
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L’importance relative de la production primaire benthique par rapport a la produc- 

tion pelagique d’un mCme site n’est plus a demontrer (Cadee & Hegeman, 1974; Joint, 

1978; Sorsa, 1979; Asmus, 1981; Colijn & de Jonge, 1984; Wasmund, 1984; Fielding 

et. al., 1988; Charpy-Roubaud & Sournia, 1990; Cahoon & Cooke, 1992). Les etudes 

sur la production primaire benthique demeurent cependant moins nombreuses que 

celles concernant le phytoplancton; par ailleurs, et du fait du grand nombre de para- 

metres influant sur leur mise en oeuvre, les techniques employees pour le sediment sont 

multiples et les mesures difficiles a comparer entre elles. 

La production microphytobenthique alimente de nombreuses chaines trophiques, 

tant pelagiques que benthiques, particulierement florissantes en zones estuariennes: la 

macrofaune est represent&e par des bivalves enfouis et de nombreux organismes epi- 

benthiques qualifies de “lecheurs d’epistrate” (Fauchald & Jumars, 1979). Les relations 

trophiques avec la faune des masses d’eau sus-jacentes sont tgalement importantes: 

certains vertebres, tels les mugilides, se nourrissent directement de ce film riche en 

microphytes; les mysidacees, souvent presentes en grandes quantites dans les estu- 

aires, a certaines periodes de l’annee et phases de la ma&e, peuvent tgalement ingerer 

ces microphytes. 

Aucune reelle normalisation des methodes n’existe dans la litterature (cf. revue 

methodologique de Marshall et. al., 1973). Certains essais de comparaisons ont Cte 

cependant rtalises par Revsbech et. al. (1981), Nienhuis & De Bree (1984) ou Varela 

(1985). Recemment, Jiinsson (1991) a effectue des essais comparatifs d’incorporation 

de 14C sur des carottes percollees, non percollees et sur sediment reconstitut (“slurry 

technique”). Des revues bibliographiques, regroupant et comparant des resultats sou- 

vent disparates de par ce manque de normalisation, ont Cte Ctablies. On peut titer les 

revues de Colijn & de Jonge (1984) et Sundback & Jonsson (1988) pour des sediments 

subtidaux. Charpy-Roubaud et Sournia (1990) analysant la disparite des methodes 

d’tvaluations des productions primaires tant pelagique que benthique en Cvaluent les 

limites. La methode dite “de l’oxygene” permet la mesure des productions brutes ou 

nettes, mais sa sensibilite, grandement amelioree par l’emploi de microelectrodes 

(Revsbech & Jorgensen, 1983; Revsbech, 1989) semble inferieure a celle de la methode 

du 14C (Varela, 1985). Malgre les problemes mtthodologiques et la complexite de 

l’interpretation des resultats, l’utilisation du 14C est cependant encore largement re- 

pandue (Tableau I), certains travaux tel celui de Nienhuis & De Bree (1984) tendent 

a prouver que la methode de I’O, n’est pas toujours adaptee, ni meilleure que la methode 

du 14C. Un point important, conditionnant l’intercalibration des resultats, reside dans 

la perturbation plus ou moins grande du sediment lors de l’incubation (Jbnsson, 1991); 

lh encore plusieurs theories et methodes s’affrontent (Tableau I). Les sediments inter- 

tidaux ttant exondes pendant des periodes plus ou moins longues, certains auteurs 

(Darley et. al., 1976) ont mesure la production in situ A lair (incorporation de 14C02). 

Des methodes recentes utilisent le marquage specifique de la Chlorophylle a par le 14C, 
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TABLEAU 1 

Quelques refircnccs bibliographiques des dix dernihres am&a sur la production primairc microphyto- 
benthique 6valuCe par l’incorporation de “C. 

Lieu In situ ou 
au laboratoire 

Finlandc, lac it1 situ 
Pays Bas, Waddcn Sea in situ 

France, lac in situ 

Dancmark, Wadden sea 

Pays Bas. Ems Dollard 

cstuairc 
Pays Bas, lac labo. 

Espagnc. ria intertidal 

Afrique du Sud, “lagoon” 
Suede, subtidal 

Boston Harbor. 

vase intcrtidalc 

Su6de. subtidal 

SuL:de, 
sediments peu profonds 

Mississippi, 
sediment sableux 
sous H&d&e wightii 

Preparation de 
l’echantillon 

Reference 

in situ 

in situ 
labo. 

in situ 
“+Z-Chl (1 

labo. 

in situ 
et labo. 

in situ 

Chambres d’incubation 

Premier cm perturb&, avcc 
correction 

Pcrmicrs I5 mm non per- 
turb&s 

Carottes non perturb&es 

Carottes non perturbees 

Premier cm non perturb6 

maismanipulationsnom- 

breuses 
Premiers 3 cm non pcr- 

turbes 

Carottes non perturb&es 
Sediment reconstitut 

Premiers 5 mm non per- 

turb&s agitation du sur- 
nageant 

Sediment rcconstitut. 

Sediment intact (5 cm) et 
reconstitue (cssais me- 

thodologiques) 
Premier cm peu pcrturb6 

chambre incubation 

Sorsa, 1979 
Cadee, 1980 

Romagoux, 1980 

Rasmussen ei al., 1983 

Colijn & De Jongc. 1984 

Nienhuis & De Brec, 1984 

Varela & Penas, 1985 

Fielding et al., 1988 
Sundback & Jiinsson, 1988 

Gould & Gallagher, 1990 

Sundback et al., 199(! 

Jbnsson, 1991 

Daehnick et al., 1992 

suivi d’une detection par HPLC, en parallele a l’incorporation globale de carbone 

marquc (Gould & Gallagher, 1990). 

Les sediments intertidaux &dies etant exondes des la mi-make, la mesure de la 

production reek in situ etait difficile a mettre en oeuvre; nous avons opti: pour une 

methode au laboratoire, utilisant l’assimilation de 14C apres Ctalement du sediment 

(“slurry technique”) sur une tres faible Cpaisseur, a temperature d’incubation proche 

de la temperature in situ et en tclairage artificiel constant; cette mtthode reproduit, en 

l’optimisant, la production sous faible irpaisseur d’eau non perturb&e. Cette methode 

correspond aux conditions de diffusion moleculaire optimale. Les mesures presentees 

correspondent a des productions primaires potentielles (PPP) par unite de poids set 

de scdimcnt. Des essais de transformation de donnees: expression par unite de surface, 

sent tentts. 

Le rapport dc l’assimilation de ‘“C a la concentration en “Chl a” (couramment 

consider&, par simplification, comme un indice de biomasse), soit “PPP/Chl a” 

(“assimilation number” ou productivitt) donne une indication sur I’etat physiologique 
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Fig. 1. Baie de Morlaix et estuaire du Douduff, France. La flkche indique le site de prbkvement. 

des microalgues. 11 est particulierement interessant de connaftre les variations de ce 
rapport dans l’epaisseur du sediment. 

Cette etude a ete realisee dans la vasiere intertidale estuarienne (“slikke”, vase fine 
B composante sableuse peu importante) du Dourduff, riviere du Nord-Finis&&e (Fig. 1) 
a un niveau de mi-ma&e (le marnage etant de 7 m, le site est exonde pendant une grande 
partie du cycle de la mar&e); cette etude a et& me&e pendant 17 mois consecutifs, en 
ptriodes de mortes-eaux. Le but etait de comparer biomasse et PPP dans le temps 
(variations saisonnieres) et d’estimer les potentialites des microphytes enfouis sous 
plusieurs centimetres de sediment (gradients surface / fond). 

MATERIELET METHODES 

PRODUCTION PRIMAIRE POTENTIELLE 

La methode utilisee pour la mesure de la PPP est proche de celle preconiste pour 
le phytoplancton par Steemann Nielsen (1952) et adaptatee au sediment par Grontved 
(1960); nous avons suivi les recommandations de Lacaze (1978) concernant le mode 
d’incubation et la preparation des tchantillons. L’analyse des Bchantillons s’est effec- 
tute par scintillation en phase liquide. Cette m&hode utilisee par Sundbsck & Jonsson 
(1988) a et4 recemment confront&es a d’autres (Jbnsson 1991); cet auteur montre que 
le degre de surestimation de la “slurry technique” varie considerablement en fonction 
du type de sediment. 
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TABLEAIJ II 

Dispersion des rCsultats de Production Primaire Potentielie (PPP). 

Date Nombre de duplieata 

(4h d’incubation) 
Fraction test&e 

(cm) 

PPP en mgC:.g - ‘,h ’ 
_. --- 

x * 

13 aoat 1980 6 (O-0.5) 11.90 5.10 

27 actobre 1980 3 (O-0.5) 3.50 0.80 

24 novembrc 1980 3 (O-0.5) 3.11) 0.80 

24 novembre 1980 3 (4-6) 0.25 0.08 

PrGvements et mode d’incubation 

Les carottages manuels, A mar&e basse (carottier de Plexiglas de 5.4 cm diam. int.), 
se sont echeionn~s de septembre 1979 a janvier 1981. Les conditions de I’environne- 
ment hydroclimatique ont et6 decrits dans de precedents travaux (Riaux, 1983). A 
chaque prtlevement une seule carotte a et& generalement prtvue pour l’tvaluation de 
la PPP ceci &ant justifie par la faible hit&-ogentiti: du site (Riaux, 1982) et par le fait 
que la surface ~ChantilIonn~e est importante (N 23 cm *) Afin de contrbler la validite , 

des mew-es des echantillonnages multiples ont et& rCalids a 3 reprises (Tableau II). 
Une heure apres le prelevement, toujours effect& B I’ttale de la mar&e basse de jour, 

la carotte est fractionnee, de 0 a 8 cm de profondeur suivant des epaisseurs allant de 
5 mm en surface a 2 cm en profondeur. Apres homogeneisation manuelle de chaquc 
fraction, on prtlirve 1 ou plusieurs ahquotes, dont on ne connaitra te poids set avec 
precision (de 100 a 150 mg PS) qu’apres incubation et sechage. On r&pat-tit de manicre 
homogene ce sediment dans une coupelle de Plexiglas de 2.6 cm de diametre intcrieur, 
remplie d’eau de mer filtree sur filtre millipore (porosite 0.45 pm). Cette coupelle est 
placte dans un bocal de verre a large co1 et bouchon transparent, que l’on remplit 
progressivement d’eau de mer filtree, jusqu’aux 3/4 (Fig. 2). Ce volume sera note avec 
precision en fin de manipuIation; cette phase de rempIissage est delicate car la vase a 
tendance a se mettre en suspension. On injecte 4 $Ii “C avant d’avoir termine 

t 

ffocal de wrre Coupeffe 

SGdirncnt 
de piekigfas 

Fig. 2. Schkna du mode d’incubation des kchantillons de stdiment. 
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de remplir le flacon aux 3/4. Les flacons, ainsi prepares en lumiere tamisee, sont im- 

merges dans un incubateur alimenti: en eau de mer courante a temperature exterieure. 

L’eclairement choisi (presume saturant) est zenithal et maintenu constant (48 500 Ergs 
.cm-2. s-‘), L’installation des Cchantillons dans l’incubateur a toujours eu lieu de 1 h 

30 a 2 h apres le prelevement in situ, par consequent de 1 h 30 a 2 h aprts l’etale de 

basse mer (ptriode correspondant aux migrations naturelles par phototactisme posi- 

tif des microphytes). Le temps d’incubation a Cte port& a 4 h, afin d’tviter une sursa- 

turation; ce temps correspond a la majoritt de ceux cites dans la litterature. Le temps 

moyen in situ d’emersion est de 9 h par mar&e. En tte, ce sediment recoit in situ une 

tnergie lumineuse bien superieure a ce qui est reproduit au laboratoire. On &tale 200 

a 300 mg de sediment humide (contenant de 40 a 60% d’eau), appartenant aux 5 mm 

superficiels, sur $6 cm2 (la couche ainsi obtenue est de l’ordre de quelques microns), 

alors qu’en rtalite ce poids de sediment correspond a une surface d’environ 0.2 cm2 

in situ. On peut done &valuer la surestimation a un facteur 30 si l’on admet que 

l’eclairement ne traverse pas la premiere couche d’elements figures in situ (d’apres 

Jorgensen & Des Marais (1986) et Baillie (1987), seul 1 y0 de la lumiere ambiante 

ptnetre a une profondeur de 0.35-0.4 mm dans la couche oxydee d’une vase). On peut 

Cgalement, et ceci revient au meme, exprimer les resultats par unite de surface rapport&e 

a la surface experimentale d’etalement, si l’on admet que tout le sediment a les mCmes 

potentialites sur la fraction d’epaisseur echantillonnte (5 mm), ce qui n’est sans doute 

pas le cas pour une vase intertidale, une microrepartition des microphytes a l’tchelle 

inframillimetrique a ete demontree par Baillie (1987). 

Aucun procede d’arret n’a ete utilise en fin d’incubation. La filtration des echantillons 

s’effectue immediatement sur filtre millipore de 0.45 pm de porosite, prepese. Les filtres 

sont seches a 60 ‘C. L’elimination du carbone inorganique non fix&, et du NaCl, se fait 

alors par rincage des filtres a l’eau distill&e sous depression faible, ce qui limite la perte 

de mat&e organique marquee. Le poids set de sediment incubi: est &value apres un 

deuxieme sechage. On preleve un aliquote qui est melange a 5 cm3 dInstage (melange 

scintillant Pakard@) et, apres un passage aux ultrasons de 10 set, on analyse l’echan- 

tillon. 

Comptage en scintillation liquide 

La solution aqueuse d’Na2H14C03 (ampoules de 1 ml, 4 PCi) provenait de Copen- 

hague (International 14C Agency). Les comptages ont Ctt obtenus au compteur a 

scintillation liquide Inter Technique @. La courbe de correction de quenching a ete 

ttablie en suivant la methode des rapports de canaux et les Cchantillons ont ete prepares 

au laboratoire par adjonction de differentes quantites de Ccl, 

Equation utilisee pour le calcul de l’assimilation: 

Ass.~ = dpm co;;;;;;;;tillon . (27.3).,++) - ‘.1.06.@,) ’ 
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ASS., = assimilation (mg.C.g-‘*h-‘); Ii- lu 1. - vo me d’eau d’incubation de l’echantillon 

(litre); 27.3 = teneur moyenne de l’eau en Carbone ( = 27.3 rng.C. 1 -I); dpm ajou- 

tes = 8.88 10h (= 4 PCi); xi = poids set Cchantillon incube (g); 1.06 = facteur de cor- 

rection isotopique; hi = temps d’incubation (h). 

La fixation du 14C a l’obscurite n’a pas Ctt mesuree, en raison de la richesse des 

vasieres estuariennes en batteries, cyanophycees et eugleniens, compliquant I’interpre- 

tation de telles mesures (Cf. Sournia, 1971, dans le domaine du phytoplancton). Des 

essais d’evaluation du carbone excrete ont, par contre, et& realises. A la fin de l’incu- 

bation de I’echantillon, environ 50 ml du filtrat Ctait isole dans un erlen, acidifie a pH 

2-3, et a&e par bullage pendant environ 45 mn afin d’kliminer le t4C02 inorganique. 

Aprks une ncutralisation a pH 9, un aliquote de 100 ~1 addition& a 5 ml de mtlangc 

scintillant ttait analyse. Cette mtthode comportant des biais a plusieurs niveaux (lc 

volume de l’aliquotc est tres faible et par ailleurs le 14C02 a pu etre imparfaitement 

Climint) les rtsultats ne sont pas presentts in exterzso; cependant les valeurs sont en 

moyenne tres faibles (de l’ordre de 10~~, de la PPP, ce qui rejoint lcs resultats dc 

Nicnhuis & DC Bree, 1984 ou de CadCe & Hegeman, 1974). 

PIGMENTS CHLOROPHYLLIENS 

Les pigments chlorophylliens, “chlorophylle a” (chl CI + chlorophyllide a) et pheo- 

pigments, ont Cte doses suivant une methode fluorimetrique conventionnelle (Yentsch 

& Menzel, 1963; Lorenzen, 1966) adapt&e aux sediments (Riaux, 1982) 3 carottes ont 

ete prelevecs a chaque echantillonnage et immediatement congeltes a -20 “C; chaquc 

carotte a Cte decoupte en fractions (idem PPP) qui ont ete ensuite homogeneisees et 

sous echantillonnees pour la mesure de la teneur en eau (apres 48 h g 60 ‘C) et en 

pigments. L’extraction de 1 g (t 0.001 g) de sediment humide s’est effectuee dans 6 

ml acetone a 90”,> ; i’incubation etait de 24 h au froid et g I’obscurite, et comportait 2 

agitations manuelles. La mesure au fluorimetre Turner s’est effectuee apres centrifu- 

gation dc 3 min a 3000 rpm. 

COMPTAGES CELLULAIRES 

Lcs dtnombrements cellulaires quantitatifs ont et& effect& par la methode de mi- 

gration sur papier optique “Whatman 105” (Eaton & Moss, 1966; Riaux 1983). Cette 

methode de migration active ne permet pas, ou mal, de tenir compte des organismes 

epipsammiques, a cause de leurs migrations tres lentes. Seules les microphytes epi- 

peliques ont done ett repertories et comptes, cependant les organismes epipeliques sont 

dominants dans une vase, du moins pour la fraction superficielle du sediment. Les 

resultats obtenus ont et& present& anterieurement (Riaux, 1983). Seuls sont com- 

ment& ici en detail les resultats originaux concernant les variations dans l’tpaisscur 

du sediment, chaque niveau Ctant teste (Fig. 5). 
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RESULTATS ET DISCUSSION 

TESTS METHODOLOGIQUES 

Duplicata 

Des fractions aliquotes dun mCme tchantillon ont tte incubees dans des conditions 

identiques et a partir de poids equivalents de sediment (Tableau II). L’ecart type (a) 

varie entre 42 et 23% de la moyenne (x), la plus forte valeur (42%) ttant associee, de 

man&e classique, a la moyenne la plus Clevee. 

Variation de lhssimilation en fonction du temps d’incubation 

Plusieurs temps d’incubation d’aliquotes d’un mCme tchantillon ont ete testes 

(Fig. 3A). On note de grandes differences entre l’ensemble des 3 premiers resultats (1, 

2 ou 3 h d’incubation) et le dernier (4 h d’incubation). Les differences de poids de 

sediment incube, plus faible de 20% pour le dernier, ont pu induire une meilleur ex- 

position de tous les microphytes, d’ou une PPP proportionnellement plus elevee. Si l’on 

se r&f&e a la Fig. 3D, correspondant a un prtlbvement du mCme mois, la disparite 

d’assimilation, pour des poids incubts allant de 0.08 a 0.1 g, atteint environ 3 10e3 g. 

C.g-‘.h-‘. Par contre s’il existait une augmentation rtelle d’assimilation proportion- 

nelle a la duke d’incubation, cela signifierait que l’on se situe dam une phase expo- 

nentielle et que le temps choisi (4 h) est ma1 adapt& 

Variation de la PPP en fonction du poids de sediment incubi 

Pour un mCme temps d’incubation de 4 h des fractions de differents poids d’un mCme 

Cchantillon ont Cte incubes dans des conditions identiques, afin de savoir si l’epaisseur 

du sediment incube limite, et dans quelle proportion, la PPP. Les deux exemples 

(Fig. 3B et D) concement des Cchantillons du 13 aoQt 1980 (assimilation tlevee) et du 

25 septembre 1980 (assimilation faible). Les valeurs obtenues sont fortement influen- 

&es par le poids - done l’epaisseur - du sediment mis a incuber. 11 existe un “effet 

d’ombre” bien marque malgrt la tres faible Cpaisseur de sediment dam les coupelles. 

Le microphytobenthos des vasieres est, theoriquement, a dominance epiptlique, avec 

la notion de mobilite que ce terme comporte (Round, 1971). Cependant le tigmotac- 

tisme pourrait Ctre preponderant face au phototropisme lorsque l’epaisseur augmente, 

du moins durant l’immersion. D’autre part la proportion d’organismes epipsammiques 

a mobilite reduite est loin d’etre negligeable (Riaux-Gobin, 1991). 11 serait utile d’eten- 

dre la gamme des poids vers les plus faibles valeurs, atin de voir, ou non, apparaitre 

un palier dans l’assimilation. 
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Fig. 3. Evaluation de la Production Primaire Potentielle (PPP). Essais mkthodologiques: (A) variation en 
fonction du temps d’incubation, (B) et (D) variation en fonction du poids de skdiment incub&, (C) varia- 

tion cn fonction du poids de skdiment analysi: (les diffkrents fig&s permettent de distinguer les trois aliquotes 
de poids diffttrents pour les 6 prkltvements test&s). 

Variation de la PPP en fonction du poids de skdiment analysk 

Un autre test a port6 sur l’analyse elle-m&me. A partir d’tchantillons incubts, filtrks 

et s&h&s dans les m&mes conditions, nous avons test& l’influence du poids de skdiment 

analyst sur l’kvaluation de l’assimilation. Ceci met en relief un effet de “quenching”. 

MalgrC la correction des rCsultats, on observe une forte auto-absorption (Fig. 3C). Pour 

un skdiment de mCme nature Joint (1978) prtconise l’analyse d’une quantitt: de skdi- 

ment inftkieure B 20 mg, seuil en dessous duquel l’effet de “quenching” n’est pas 

significatif. 
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En conclusion, ces tests montrent qu’il faut Ctre prudent dans l’interpretation des 

resultats, cependant il a toujours ete procede de la mCme man&e pour tester les 

variations saisonnieres durant 17 mois consecutifs: incubation de 100 a 150 mg PS de 

sediments (provenant des 5 premiers mm), incubation de 4 h, comptage de 20 a 40 mg 

PS de sediment melanges a 5 ml d’Instage1. A priori la comparaison des don&es entre 

elles n’est pas illusoire. Les resultats concernant les duplicata (Tableau II) prouvent, 

cependant, qu’il aurait tte souhaitable d’effectuer de maniere systematique des dupli- 
cam en periode estivale. Les &arts-types sont beaucoup moins importants en automne. 

VARIATIONS SAISONNIERES 

La Fig. 4 illustre les resultats de trois fractions representatives (O-O.5 cm; 0.5-l cm 

et 6-8 cm). Un gradient decroissant plus ou moins marque existe toujours dans la 

colonne du sediment (Cf. Fig. 5, ou sont present& in extenso tous les niveaux pour le 

prelevement du 29 juillet 1980).Un cycle annuel marqd apparait en surface. Les 

valeurs de la PPP minimales de decembre a mai atteignent ensuite progressivement une 

apogee en aout. Le pit est restreint au seul mois d’aout et a la fraction superficielle du 

sediment. La diminution s’amorce des le mois de septembre en 1979 comme en 1980. 

On peut rapprocher ces resultats de ceux obtenus par Joint (1978) sur un site com- 

parable du sud-ouest de 1’Angleterre. La tgalement un massif unique de production a 

et& observe, mais s’etalant d’avril a aotit. Cad&e & Hegeman (1974), en mer de Wadden, 

obtiennent des resultats du m@me ordre (maximum ttalt d’avril a octobre). Ce qui est 

observe au Dourduff semble assez inedit de par la brievett du pit. Cependant on doit 

noter que l’annte 1980 a Cte marquee par une biomasse chlorophyllienne tres faible au 

Dourduff, pouvant Ctre consecutive aux deux pollutions petrolieres provoquees par 

1”‘Amoco Cadiz” (1978), puis le “Tanio” (1980) (Riaux-Gobin, 1985). 

Les differents travaux cites s’accordent pour decrire des pits assez differencies de 

production, la od les concentrations en “Chl a” sont Cminemment variables au tours 

des saisons et dune annee sur l’autre (Nienhuis & De Bree, 1984). Cependant, sur le 

site du Douduff, 4 an&es consecutives d’etude (de 1979 a 198 1) ont permis de mettre 

en evidence un cycle annuel de la biomasse se surimposant aux variations inter- 

annuelles: deux periodes plus riches, I’une au printemps et l’autre en fin d’ete (Riaux- 

Gobin, 1985) encadrent des valeurs plus faibles en tte. La diminution estivale ne 

semble pas attribuable a une sensibilitt aux ultra-violets (Cadte & Hegeman, 1974); 

les concentrations toujours importantes en sels nutritifs de l’eau interstitielle sur le site 

d’etude permettent de penser que la biomasse ne peut pas Ctre limitee par ce facteur. 

Par contre un “grazing” intense par la faune benthique peut en Ctre la cause (Cadte 

& Hegeman, 1974; Es, 1982); des experiences de dtfaunation ont montre des reper- 

cussions directes sur l’evolution des peuplements de sites cornparables (Pace et. al., 

1979 et Branch & Branch, 1980 in Sundbtick, 1983; Davis & Lee, 1983 in Nienhuis 

& De Bree, 1984). Au Dourduff la microfaune et la meiofaune sont tres riches: de 

nombreuses especes de cilies, en particulier des cyrtophores (plusieurs especes du genre 
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1979 1980 1981 

Fig. 4. (A) Evolution annuellc de la Production Primaire Potcntielle par unit6 de poids (PPP) $ trois nivcaus 

du si-diment. (B) evolutions cornparks de la “chlorophylle ~1” (Cf. Riaux-Gobin, 1985) ct du rapport 
d’assimilation (PPP “Chl. (I”) pour la fraction “04.5 cm”. 

Chlumydodon) et ptniculiens (plusieurs especes appartenant au genre Frontoniu), SC 

nourrissent de diatom&es (G. Deroux, comm. pers.; cf. Tucolesco, 1962). Parmi la 

meiofaune de nombreuses especes de nematodes consomment egalement des diato- 

mtes benthiques, en particulier des monhysterides dont le tractus digestif est souvcnt 

rempli de frustules (G. Boucher, comm. pers.); le role de la meiofaune n’est done pas 

a negliger (Montagna, 1984; Admiraal et. al., 1983). La macrofaune, quant a elle, est 
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Nbre micropbytes 
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’ -0 2.0 L,O 6.0 
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Nbre esp~ces. cm- 2 o----o 12 cm 

Fig. 5. Variations dans l’tpaisseur du stdiment de plusieurs paramktres (production, biomasse, nombre de 
microphytes vivants et nombre d’espkes) lors du prCl&vement du 29 juillet 1980. 

dominte par Nereis diversicolor (2 d 4 individus par 1Ocm’ durant l’ttt 1980, alors qu’il 

etait quasiment absent en 1978-79). N. diversicolor est un polychete omnivore, pouvant 

developper un mode particulier de nutrition par filtration a travers un cone de mucus 

(Fauchald & Jumars, 1979); ce polychete semi-errant peut, a mar&e basse, explorer la 

surface du sediment aux alentours de son “terrier”, et participer a la limitation de la 

biomasse microphytobenthique. Massivement abondant en aoQt 1980 ce polychete a 

pu, par “grazing” intense, stimuler la production du microphytobenthos tout en abais- 

sant sa biomasse a cette ptriode. 

INTEGRATION PAR UNITE DE SURFACE 

La production primaire potentielle exprimee, non plus par gramme de sediment set 

(Cf. Fig. 4), mais par unite de surface in situ (5 premiers mm), avec les reserves Cmises 

au sujet de cette extrapolation, est en moyenne de 350 mg~C~rn-*~h-’ pendant les mois 

d’hiver et 900 mg*C.m-2*h-1 en &tit. Le pit atteint en aout est superieur a 3000 

mg.C*m-2.h-1 alor s que les valeurs de biomasse chlorophyllienne par unite de surface 

(pour les S premiers mm), sont tres faibles en 1980; elles varient de 25 a 60 mg Chl a 
.m-2 au tours des saisons. Ces valeurs de production, malgre l’application du facteur 
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de correction, sont trts &levees, mais elles representent une potentialite. Le “rapport 

d’assimilation” calcule a partir de ces estimations est proche de 60 durant le pit de 

production et de 14 en fevrier. Les valeurs de cette productivitt sont tres Clevees, le 

maximum theorique &ant de 25 selon Falkowski (1981). On peut cependant rappro- 

cher les valeurs de PPP de celles obtenues par Cadee & Hegeman (1974), pour des sites 

intertidaux cornparables: les valeurs maximales obtenues in situ en ttt sont d’environ 

1000 mg.C*m-‘.j-‘, par contre les “biomasses” pigmentaires correspondantes (qui 

sont rapportees au premier cm et non aux 5 premiers mm) sont beaucoup plus tlevees 

(100-200 mg Chl a.rn m2), ce qui conduit a des rapports d’assimilation beaucoup moins 

Clevts. Recemment Daehnick et. al., 1992, ont mesure des productions atteignant 276 

mg.C.rn- ‘.h -’ (les biomasses pigmentaires maximales atteignant 125 mg chl a.m -“) 

dans des sables sous une vegetation a Halodule wrightii Ascherson. 

Les variations temporelles du “rapport d’assimilation” (Fig. 4B, productivite poten- 

tielle; calcul a partir des don&es brutes, exprimees par unite de poids set de sediment 

et non par unite de surface), confirment l’existence d’un peuplement microphytoben- 

thique autotrophe actif, en CtC, malgre la faible “biomasse”. D’apres les travaux ante- 

rieurs concernant les denombrements cellulaires de 1980 le pit printanier de “Chl N” 

est associe au developpement d’une population de diatomees en grande partie nanno- 

phytobenthique (taille inferieure a 20 pm; 15 lo3 cellules.cm~2), tandis que le pit de 

production du mois d’aout Concorde avec la presence d’un euglenien (Euglena cf. 

vermiformis, 2 lo3 cellules~cm-’ ) q ui succede a Euglena cf. limosa Gard prtsente au 

printemps ( lo3 cellules.cm -‘). De man&e gentrale les diatomees de grande taille sont 

infeodees a la periode hivernale tandisque celles appartenant au nannophytobenthos 

(formes a strategic r de multiplication) pullulent en periode estivale, justifiant une 

production primaire accrue. 

VARIATIONS DANS L’EPAISSEUR DU SEDIMENT 

La presence de pigments photosynthttiques dans l’epaisseur de sediments marins 

&tiers a ete d&rite et discutee par de nombreux auteurs; par contre les donnees 

concernant les denombrements cellulaires, la repartition specifique et la production de 

ces cellules au sein du sediment restent peu nombreuses. De telles don&es permettent 

cependant d’avoir une meilleure comprehension de l’origine de ces pigments. Lors d’un 

prelevement estival (29 juillet 1980) et ceci pour les diverses fractions de sediment dc 

0 a 10 cm (Fig. 5) les donnees de “biomasse” ont ete confrontees a celles de la PPP 

et des denombrements cellulaires (cellules Cpipeliques vivantes obtenues par la methode 

de migration). Un gradient surface-fond apparait clairement pour tous les parametres. 

Lors des biomasses les plus importantes, la fraction superficielle (O-O.5 cm) est envi- 

ron deux fois plus riche en “Chl a”, nombre d’especes et nombre de cellules, que la 

fraction directement sous-jacente. Aux concentrations en “Chl a” correspondent bien 

des microphytes vivants: en profondeur Navicula phyllepta Kiiting et N. sp. sont pre- 

sentes jusqu’a 10 cm. D’autre part, un gradient existe pour ces microphytes Cpipeliques: 
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les especes de grande taille telles Gyrosigma ~)an~~eckji (Donkin) Cleve, G. ~s~~~~a 

(Ehrenberg) Cleve ou Eugiena cf. limosa, se cantonnent A la surface du sediment (O-O.5 

cm). Dans les fractions inferieures settles les especes de petite taille (nannophyto- 

benthos) sont encore presentes, telle NavicuZaphylZepta. Les cyanophycees et eugleniens 

sont principalement.infeodCs A la surface du sediment. Ces observations peuvent Ctre 

rapprochees de celles d’autres auteurs tels Riznyk & Phinney (1972), Round (1979), 

Joint et. al. (1982) ou Baillie (1987) decrivant des stratifications et gradients d’esptces, 

de taille, ou d’adaptation des microphytes. La repartition et la migration active et 

rythmique des organismes autotrophes dans l’epaisseur du sediment dependent, d’apres 

ces auteurs, de nombreux facteurs, tels la granulom~trie, I’exposition hydroclimatique 

ou le “grazing”. 

Si le fractionnement choisi lors de cette etude ne permet pas de preciser la repartition 

verticale millimetrique des microphytes, la mtthode utilisee de migration active sur 

support organique selectionne par contre les organismes qui migrent vers la surface de 

chaque fraction par phototactisme positif, tigmotactisme ou rythme endogene lie A la 

mar&e, et ceci en l’absence de macrofaune. I1 est ainsi possible de relier, dans l’tpaisseur 

du sediment, les valeurs de “biomasse” et de production a la presence de microphytes 

vivants. Les resultats (Fig. 5) confirment l’existence de cellules vivantes, jusqu’a 8-10 

cm, potentiellement capables de migrer lorsque les conditions sont favorables (la 

methode de migration permettant de soumettre les microphytes des divers niveaux A 

des conditions ~~~l~rernent qu’ils auraient en surface}. D’autres donnees, non pre- 

sent&s ici, confirment ces rtsultats. Pourtant ces cellules semblent en nombre bien 

inferieur B ce que laisseraient prevoir les concentrations en “Chl o”; ceci rejoint les 

conclusions de Taylor & Gebelin (1966). 11 est done possible qu’une fraction des or- 

ganismes enfouis ait perdu la capacite de migrer (formes quiescentes ou enkystees), ou 

bien que dominent dans ces strates des formes typiquement Cpipsammiques trks peu 

mobiles. Les resultats de la PPP ne confirment pas cette dernitre hypothese. En effet, 

la PPP, encore significative a 4 cm de profondeur, suit un gradient surface-fond sem- 

blable a celui des cellules vivantes denombrees (Fig. 5). Le “Rapport d’assimilation” 

se repartit suivant un gradient plus ou moins regulier mais dont les valeurs extremes 

sont proches de celles rencontrees au tours des variations saisonnieres de surface. Ce 

rapport d’ass~ilation a tte calcule pour de nombreux autres prelevements: il est 

syst~rnatiquement inferieur (de 20 a 500/,) des le deuxieme demi-~entim~tre de sedi- 

ment. Deux hypotheses peuvent Ctre formulees: soit Ies ceflules microphytiques enfouies 

ont une production potentielle faible en rapport de leur stock pigmentaire, soit les 

concentrations en “Chl a” sont surestimees dans les strates anoxiques du sediment 

(biais de dosage, ou presence de pigments “fossiles”). 

Lc rapport d’assimilation d&croissant avec la profondeur illustre le fait que les 

microphytes enfouis ont perdu une partie de leur potentialitt initiale de production, Ceci 

diminue l’importance du role attribue B l’eau interstitielle dans la circulation passive des 

cellules; en effet, une telle circulation, avec des retours plus ou moins cycliques a des 

conditions favorables pour les microphytes, devrait maintenir Ieur potentiality 
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initiale. Les vasihes intertidales sont regulierement remaniees lors des tempetes, ora- 

ges ou par les forts courants de make aboutissant a des remises en suspension sui- 

vies de sedimentation; ces remaniements participent plus a enfouir les microphytes qu’a 

les faire circuler. De m&me, le role souvent invoque de la bioturbation, permettant des 

Cchanges surface / fond actifs, est ainsi minimise. 

REMERCIEMENTS 

Nous remercions tous ceux qui ont collabore a cette etude: les marins de la Station 

Biologique de Roscoff et en particulier l’equipage de la “Navicula”; M. Le Jollec, J.-L. 

Birrien, J. Piron (dosages pigmentaires), M.-J. Bodiou (aide a l’iconographie), ainsi que 

Dr G. Deroux, Dr A. Sournia et Dr G. C. Cad&e pour leur lecture critique du manuscrit. 

Redige a partir de don&es de la These es SC. de C. R.-G. 

REFERENCES 

Admiraal, W., L.A. Bouwman, L. Hoekstra & K. Romeyn, 1983. Qualitative and quantitative interactions 

between microphytobenthos and herbivorous meiofauna on a brackish intertidal mudflat. Inf. Rev. Ge- 

samten. Hydrobiol., Vol. 68, pp. 175-191. 

Asmus, R., I98 1. Field measurements on seasonal variation in the activity of primary producers on a sandy 

tidal flat in the northern Wadden Sea. In, Dynamic aspecfs of marine ecoqstems 16 th Europ. Mar. Biol. 

Symp. Texel, 1981. Neth. J. Sea Res., Vol. 16, pp. 389-402. 

Baillie, P. W., 1987. Diatom size distributions and community stratification in estuarine intertidal sediments. 

Estuar. Coast. Sherf Sci., Vol. 25, pp. 193-209. 

Cad&e. G.C. & J. Hegeman, 1974. Primary production of the benthic microflora living on tidal flats in the 

Dutch Wadden Sea. Neth. J. Sea Res., Vol. 8, pp. 260-291. 

Cad&e, G.C., 1980. Reappraisal of the production and import of organic carbon in the Western Waddcn 

Sea. Neth. J. Sea Res., Vol. 14, pp. 305-322. 

Cahoon, L.B. & J. E. Cooke, 1992. Benthic microalgal production in Onslow Bay, North Carolina. L’SA. 

Mar. Ecol. Progr. Ser., Vol. 84, pp. 185-196. 

Charpy-Roubaud, C. & A. Sournia, 1990. The comparative estimation of phytoplanktonic, microphyto- 

benthic and macrophytobenthic primary production in the oceans. In, Microalgalgrowth; inputs and b.rse.~. 

practical approaches, edited by S. Y. Maestrini & F. Rassoulzadegan, Mar. Microbiul. Food Webs., Vol. 3. 

Masson, Paris, New York & Milan, pp. 31-57. 

Colijn, F., & V. N. de Jonge, 1984. Primary production of microphytobenthos in the Ems-Dollard estuary. 

Mar. EA. Progr. Ser, Vol. 14, pp. 185-196. 

Daehnick. A.E., M.J. Sullivan & CA. Moncrciff, 1992. Primary production of the sand microflora in 

seagrass beds of Mississippi Sound. Bat. Mar., Vol. 35, pp. I3 l-139. 

Dailey, W. M., E. L. Dunn, K. S. Holmes & H. G. Larey, III, 1976. A 14C method for measuring epibcnthic 

microalgal productivity in air. J. Ewp. Mar. Biol. Ecol., Vol. 25, pp. 207-217. 

Eaton, J. W. & B. Moss, 1966. The estimation of numbers and pigment content in epipclic algal populations. 

Limnol. Oceanogr.. Vol. 11, pp. 584-595. 

Es, F. B. van, 1982. Community metabolism of intertidal flats in the Ems-Dollard estuary. Mur. Biol.. Vol. 

66. pp. 95-108. 

Falkowski, G., 1981. Light-shade adaptation and assimilation numbers. J. Plonkton Rex., Vol. 3, pp. 30?- 

216. 



230 C. RIAUX-GOBIN ET AL. 

Fauchald, K. & P. A. Jumars, 1979. The diet of worms: a study of polychaete feeding guilds Oceanogr. Mar. 

Biol. Annu. Rev., Vol. 17, pp. 193-284. 

Fielding, P.J., K. St. J. Dams&a & G. M. Branch, 1988. Benthic diatom biomass, production and sediment 

chlorophyll in Langebaan Lagoon, South Africa. Estuar. Coast. Shelf Sci., Vol. 27, pp. 413-426. 

Gould D. M. & E.D. Gallagher, 1990. Field measurement of specific growth rate, biomass, and pri- 

mary production of benthic diatoms of Savin Hill Cove, Boston. Limnol. Oceanogr., Vol. 35, pp. 1757- 

1770. 

Grontved, J., 1960. On the productivity of microbenthos and phytoplankton in some Danish fjords. Medd. 

Dun. Firk. Havunders., Vol. 3, pp. 55-91. 

Joint, J.R., 1978. Microbial production of an estuarinc mudflat. Estuar. Coast. Mar. Sci., Vol. 7, pp. 185- 

195. 

Joint, J. R., J. M. Gee & R. M. Warwick, 1982. Determination of fine scale vertical distribution of microbes 

and meiofauna in an intertidal sediment Mar. Biol., Vol. 72, pp. 157-164. 

Jonsson, B., 1991. A “‘C-incubation technique for measuring microphytobenthic primary productivity in 

intact sediment cores. Limnol. Oceanogr., Vol. 36, pp. 1485-1492. 

Jorgensen, B.B. & D.J. Des Marais, 1986. A simple fiberoptic probe for high resolution measurements: 

Application in marine sediment. Limnol. Oceanogr. Vol. 3 1, pp. 1376-1383. 

Lacaze, J.-C., 1978. Etude experimentale de l’influence des produits petrohers sur la production primaire 

de l’environnement marin. These Dot. Sci. Nat. Paris, 496 pp. 

Lorenzen, C.J., 1966. A method for the continuous measurement of in viva chlorophyll concentration. 

Deep-Sea Res., Vol. 13, pp. 223-227. 

Marshall, N., D. M. Skauen, H. C. Lampe & C. A. Oviatt, 1973. Primary production of benthic microflora. 

Monographs on oceanographic methodology, UNESCO, Paris, Vol. 3, pp. 37-44. 

Montagna, P. A., 1984. In situ measurement of meiobenthic grazing rates on sediment bacteria and edaphic 

diatoms. Mar. Ecol. Progr. Ser., Vol. 18, pp. 119- 130. 

Nienhuis, P. H. & B. H. H. De Bree, 1984. Carbon fixation and chlorophyll in bottom sediments of brackish 

lake Grevelingen, The Netherlands. Neth. J. Sea Res., Vol. 18 , pp. 337-359. 

Rasmussen, M. B., K. Henriksen & A. Jensen, 1983. Possible causes of temporal fluctuations in primary 

production of the microphytobenthos in the Danish Wadden Sea. Mar. Biol., Vol. 73, pp. 109-I 14. 

Revsbech, N. P., 1989. An oxygen microsensor with a guard cathode. Limnol. Oceanogr., Vol. 34, pp. 474- 

478. 

Revsbech, N. P., B. B. Jorgensen & 0. Brix, 198 1. Primary production of microalgae in sediments measured 

by oxygen microprofile, H’%O,--fixation, and oxygen exchange methods. Limnol. Oceanogr., Vol. 26, 

pp. 717-730. 

Revsbech, N.P. & B.B. Jorgensen, 1983. Photosynthesis of benthic microflora measured with high spatial 

resolution by the 0, microprofile method: capabilities and limitations of the method. Limnol. Oceanogr., 

Vol. 28, pp. 749-756. 

Riaux, C., 1982. La chlorophylle a dans un sediment estuarien de Bretagne Nord. Ann. Inst. Octunogr., Vol. 

58, pp. 185-203. 

Riaux, C., 1983. Structure dun peuplement estuarien de diatomees Cpipeliques du nord Finisttre. Oceano- 

logica. Acta, Vol. 6, pp. 173-183. 

Riaux-Gobin, C., 1985. Long-term changes in microphytobenthos in a Brittany estuary after the “Amoco 

Cadiz” oil spill. Mar. Ecol. Prog. Ser., Vol. 24, pp. 51-56. 

Riaux-Gobin, C., 1991. The diatom genus Cocconeis from an intertidal mud flat of North Brittany: source 

and diversity. Can. J. Bot., Vol. 69, pp. 597-601. 

Riznyk, R.Z. & H. K., Phinney, 1972. The distribution of intertidal phytopsammon in an Oregon estuary. 

Mar. Biol., Vol. 13, pp. 218-324. 

Romagoux, J. C., 1980. Caracteristiques du microphytobenthos dun lac volcanique meromictique (Lac 

Pavin, France). II. Productivite et correlations. In. Rev. Gesamten. Hydrobiol., Vol. 65, pp. 849-869. 

Round, F. E., 1971. Benthic marine diatoms. Oceanogr. Mar. Biol. Annu. Rev., Vol. 9, pp. 83-139. 



PRODUCTION MICROPHYTOBENTHIQUE 231 

Round, F. E., 1979. A diatom assemblage living below the surface on intertidal sand flats. Mar. Biol.. Vol. 

54. pp. 219-223. 

Sorsa, K., 1979. Primary production of epipelic algae in lake Suomunjarvi, Finnish north Karelia. Atrn. Bar. 

Fennic’i, Vol. 16, pp. 351-366. 

Sournia, A., 197 1. Mesure de la production primaire des oceans par la mtthode du ‘“C In, I’Pnergie nuc/&irr 

et .ses applications hiologiques Li Madagascur. Terre Malgache, n. spec., Vol. 12, Univ. Madagascar et Ecolc 

Nat. Sup. Agro, Tananarivc, pp. 251-267. 

Stecmann Nielsen, E., 1952. Use of radio-active carbon (“C) for measuring organic production in the sea. 

.1. Gns. Perm. 1nt. Explor. Mer, Vol. 18. pp. 1 l7- 140. 

Sundback. K., 1983. Microphytobenthos on sand in shallow brackish water, Oresund, Sweden. primary 

production,chlorophyll a content and species composition (diatoms) in relation to some ecological factors. 

Thesis. Lund University, 209 pp. 

Sundback, K. & B. Jonsson, 1988. Microphytobenthic productivity and biomass in sublittoral sediments of 

a stratified bay. southeastern Kattegat. J. Exp. Mar. Biol. Ecol., Vol. 122, pp. 63-81. 

Sundback. K., B. J<insson, P. Nilsson & I. Lindstriim, 1990. Impact of accumulating drifting macroalgae 

on a shallow-water sediment system: an experimental study. Mar. Ecol. Prog. ser., Vol. 58, pp. 261-274. 

Taylor, W. R. & C. D. Gebelein, 1966. Plant pigments and light penetration in intertidal sediments. Helgo- 

lijnder Wi.r.7. Meeresunters, Vol. 13, pp. 229-237. 

Tucolcsco, J., 1962. Etudes protoroologiques sur les eaux roumaines, I- especes nouvelles d’lnfusoircs de 

la mcr Noirc ct des Bassins salts paramarins. Arch. Protistenk., Vol. 106, pp. l-36. 

Varela, M., 1985. Medida de la production primaria de la microflora bentonica. Revision mctodologica. BcJt. 
Imt. Exp. Ocrcmogr., Vol. 2, pp. 53-68. 

Varela. M. & E. Penas, 1985. Primary production of benthic microalgac in an intertidal sand flat of the ria 

de Arosa. NW Spain. Mar. Ecol. Progr. Ser., Vol. 25, pp. 11 l-l 19. 

Wasmund, N.. 1983. Production and distribution of the microphytobenthos in the sediment of Lake 

Mikolasjskie. htt. Rev. Gesamten. Hydrohiol., Vol. 69, pp. 215-229. 

Yentsch, C. S. & D. W. Menzel, 1963. A method for the determination of phytoplankton chlorophyll and 

phaeophytin by fluorcscencc. Deep&u Res., Vol. 19, pp. 1221-1231. 


