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Introduction.

De nombreux efforts ont été fournis dans le seul but de mieux comprendre les cycles
biogéochimiques des éléments essentiels tels que le carbone, 1’azote, le phosphore, la silice et
d’autres encore. Au niveau des systémes marins, la plupart des unités de mesures des
concentrations, des biomasses et des flux sont basées sur ces éléments et il parait donc essentiel de
déterminer les chemins et les transformations des matiéres. Ces matiéres peuvent étre inorganiques
ou organiques, dissoutes ou particulaires, vivantes ou mortes, elles sont donc de natures et de
constitutions trés variées. La modélisation des écosystémes marins est une méthode relativement
récente qui permet I’étude et la compréhension de ces cycles. Le modele mathématique est un outil
scientifique grace auquel une synthése des connaissances acquises devient réalisable quand les
systémes deviennent complexes. Son autre avantage réside dans sa capacité a tester nos
hypothéses qui peuvent étre une source de progrés scientifique.

Les modéles mathématiques qui décrivent les écosystémes marins sont nombreux mais la plupart
d’entre eux ne modélisent qu’un seul cycle, bien souvent celui de I’azote ou celui du phosphore.
Bien siir, le choix d’un élément n’est pas arbitraire, il correspond le plus souvent & I’élément qui
limite la production primaire.

Nous avons donc cherché & savoir si le choix de tel ou tel autre élément était justifié. Un élément
bien spécifique peut étre & Lorigine d’une limitation de la croissance des cellules végétales
planctoniques mais cette limitation et le choix de cet élément sont-ils valables si ’on s’intéresse
aux autres composants du systéme? Nous savons que le carbone ne limite habituellement pas la
production primaire mais, par exemple, les bactéries et le zooplancton peuvent-ils étre limités par
cet élément? Les cycles biogéochimiques sont-ils paralléles ou couplés?

Pendant cette étude, nous essayerons de donner quelques éléments de réponse a ces questions
fondamentales qui peuvent remettre en cause la viabilité des structures que nous donnons a nos
modéles.

Pour éviter une analyse purement théorique, nous avons choisi de traiter un cas réel et nous
tenterons dans une premiére étape d’approcher les résultats de la campagne de mesures du Fladen
Ground 1976 (FLEX’76).

Nous commencerons cette étude par une présentation de 1’écosystéme de la Mer du Nord et ceci
nous permettra de replacer la campagne du FLEX’76 dans un contexte plus général. Ensuite, nous
nous intéresserons de fagon plus détaillée & cette campagne avec, je dois le dire, un regard assez
critique. Dans notre troisiéme chapitre, trois modéles de complexités treés différentes seront
successivement décrits. Aprés cela, nous analyserons les résultats préliminaires que nous avons
obtenus et nous discuterons des questions qui font ’objet de cette étude.







Chapitre 1







1 Observations et modéles écologiques de l1a Mer du Nord.

Dans ce chapitre, nous présenterons trés brievement les principales caractéristiques qui font de la
Mer du Nord un écosystéme unique. Cette courte description nous permettra de replacer le sujet
de notre étude dans son contexte et nous essayerons de préciser les signes distinctifs de la région
septentrionale.

1.1 Océanographie et écologie marine descriptive de la Mer
du Nord.

Le but n’est pas de présenter des études trop spécifiques qui concernent des aspects trés
particuliers d’un endroit trés précis et a une échelle temporelle trés petite mais bien au contraire de
cerner les caractéristiques générales qui peuvent étre retrouvées d’année en année. La littérature
sur la Mer du Nord est impressionnante et nous avons sélectionné celle qui nous permettait
d’établir la succession des principaux événements physiques, chimiques et biologiques. Bien siir les
phénoménes & plus petite échelle ne seront pas écartés de cette analyse si leurs roles sont essentiels
dans la succession des événements (par exemple la circulation transitoire dans certaines aires de la
Mer du Nord).

1.1.1 Caractéristiques physico-chimiques.

Cette analyse commencera par une description des facteurs physiques, puis chimiques qui °
conditionnent la distribution et le développement des organismes vivants qui dépendent de leur
masse d’eau (plancton). Des aspects plus généraux (situation géographique, subdivisions, nature
des fonds marins) seront avant tout abordés afin de mieux comprendre les descriptions qui
suivront.

1.1.1.1 Géographie physique et subdivisions.

L’exploitation, par I’homme, des ressources nutritives marines des plateaux continentaux
représente 90 % des ressources marines mondiales utilisées (Postma & Zijlstra, 1988). Bien que la
surface de ces zones nérétiques soit de 8 % de celle de I’océan mondial, ces zones hautement
productives sont d’un intérét capital pour I’humanité.

La Mer du Nord est ouverte au sud sur la Manche et au nord sur ’Océan Atlantique. Elle
communique avec la Mer Baltique a I’est via le Skagerrak et le Kattegat. La Mer du Nord est une
sous-région du Plateau Continental Nord-Ouest Européen qui est défini par I'isobathe des 200 m a
’ouest, par le 48 éme paralléle au sud et par le 61 éme paralléle au nord (figure 1.1). La surface de
cette mer épicontinentale et du Skagerrak est de 575 000 km?, le volume total est de 42 294
km® pour une profondeur moyenne de 74 m (Lee, 1980).
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Figure 1.1: Mers du Plateau Continental Nord-Ouest Européen (PCNOE).

Pour des raisons pratiques et selon des critéres hydrographiques, la Mer du Nord était
successivement divisée en sous-régions par Leavatsu (1963), pour [I’utilisation du CPR
(Continuous Plankton Recorder), par le Flushing Times Group (ICES, 1983) et par Reid & al.
(1990). Nous ferons principalement référence a la subdivision proposée par la NSTF (North Sea
Task Force) (figure 1.2). Le Fladen Ground, lieu de cette étude, chevauche la frontiére commune
des aires 1 et 2b. Nous focaliserons plus particuliérement notre attention sur le sud de la sous-
région 1 ou la Station Centrale du FLEX’76 experiment était localisée (58° 55’ N, 0° 32’ E). Les
limites nord, sud, est et ouest de cette sous-région sont respectivement de 62° N, 58.5° N, 3° E et
1° O. Sa surface est de 83 000 km?, son volume est de 13 100 km’ pour une profondeur
moyenne de 158 m. La seule terre émergée est la partie nord-est des Iles Shetland (NSTF (4)).

1.1.1.2 Origines et constitution des fonds marins.

La topographie du fond est un critére important pour la circulation des masses d’eau et le mélange
vertical. La Mer du Nord est caractérisée par une série de bassins de faibles profondeurs ou les
courants sont surtout situés au niveau de certaines aires marquées par des pentes abruptes. Dans
ces zones, les courants suivent préférentiellement certains isobathes. Topographiquement,
Holligan & al. (1989) scindent la Mer du Nord en trois parties:
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Figure 1.2: Sous-régions de la Mer du Nord définies par la North Sea Task Force (D’aprés NSTF (3)).




e la Baie Sud, entre les latitudes 51° N et 54° N, ou les profondeurs sont généralement inférieures
a40 m.

* la région centrale située entre les latitudes 54° N et 57° N ou les profondeurs sont comprises
entre 40 et 100 m avec toutefois les exceptions du Dogger Bank et de la c6te ouest du Danemark,
zones ou les profondeurs sont moins importantes.

* la région septentrionale dont la limite sud est de 57° N. Les profondeurs sont supérieures & 100
m et elles peuvent atteindre 700 m au niveau de la tranchée Norvégienne. Cette région est située
entre les roches précambriennes et calédoniennes de I'ouest de la Norvége et les roches
calédoniennes de I’Ecosse. Ces roches constituent le sous-sol qui a subsisté en Mer du Nord
depuis la fin des temps paléozoiques. Pendant les époques paléozoique, mésozoique et cénozoique
une grande quantité de sédiments s’accumulait en formant une séquence non métamorphique plus
ou moins continue de roches (NSTF (4)). La figure 1.3 montre la topographie de la sous-région 1
(NSTF (4)): 85 % de I’aire a une profondeur comprise entre 100 et 200 m avec une profondeur
maximale de 170 m. L’isobathe des 120 m met en évidence I’existence d’une tranchée capable
d’affecter la circulation de I’eau Atlantique (AW: Atlantic Water) qui pénétre dans cette région.

Le fond de la Mer du Nord est surtout sableux. Les plus importantes zones cotiéres de dépot de
vase sont: la Mer de Wadden, le Wash, le Skagerrak et au niveau de la tranchée Norvégienne.
Creutzberg & Postma (1979) montraient que les dépdts de vase sont restreints aux aires ou la
vitesse des courants n’excéde pas 15 cm/s a une hauteur de 15 cm au-dessus du fond. Ceci
expliquerait les aires de sédiments fins qui sont prédominants et d’origine endogéne dans les
parties centrale et septentrionale de la Mer du Nord. La distribution des sédiments fins (taille < 63
pum de diametre) en région septentrionale (figure 1.4) met trés bien en évidence la haute
corrélation entre le contenu en vase et le contenu en matiéres organiques (Billen & al., 1990).
D’autre part, cette répartition montre que les matiéres particulaires de fine taille se concentrent
préférentiellement au centre d’un tourbillon (NSTF (4)) que nous détaillerons par la suite.
L’importance des sédiments pour le fonctionnement d’un écosystéme est indéniable. Les processus
au niveau de l'interface eau-sédiment (diffusion moléculaire, percolation de 1’eau induite par
’action des vagues, bioturbation, etc...) régissent 1’échange des substances dissoutes (Billen,
1982).

1.1.1.3 La circulation transitoire.

Cette circulation est principalement générée par les marées et les tempétes bien que d’autres
facteurs comme le vent, la variation de pression atmosphérique (qui modifie la hauteur de la
surface libre) soient aussi importants.
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Figure 1.3: Topographie de la sous-région 1. La profondeur est exprimée en metres. (D’aprés NSTF (4)).

En Mer du Nord, les marées résultent des forces gravitationnelles de la Terre et du Soleil qui
agissent sur I’océan Atlantique. Les oscillations qui en résultent se propagent sur le plateau par la
limite nord et la Manche et elles sont amplifiées en Mer du Nord par un phénoméne de résonance
avec la configuration des cotes et avec la topographie du bassin (Vincent & Le Provost, 1988). A
ces latitudes, les composantes semi-diurnes des marées dominent (essentiellement la composante
semi-diurne lunaire M2). Les plus forts courants de marée surviennent en Baie Sud, en Baie
Germanique, sur la cte est de I’Ecosse et entre les Iles Orcades et Shetland (Holligan & al.,
1989). Les courants de marée agitent toute la colonne d’eau dans la plupart des aires de la Baie
Sud et de la Manche. Dans les zones stratifiées, ces courants peuvent générer des ondes internes
qui se propagent le long de linterface entre deux couches. Ces ondes peuvent avoir des effets
biologiques importants en raison du mélange vertical qui est augmente.
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Figure 1.4: Distribution des vases/argiles et du contenu en carbone organique dans le sédiment. a; distribution des
vases et des argiles (fraction < 63 pm) exprimée en pourcentage du poids total. b: distribution du carbone organique
(mg C/g poids sec). (D’apres NSTF (4)).

Au niveau de la sous-région 1, I’onde de marée générée en Mer de Norvége se déplace vers le sud
avec des courants qui augmentent d’environ 20 cm/s & 60 cm/s pres des Iles Shetland (NSTF (4))
ou la colonne d’eau est homogéne verticalement. ‘

De nombreuses tempétes sont provoquées par des dépressions atmosphériques (dont le temps
caractéristique est de 3 & 5 jours) (Delhez, 1995) qui se déplacent de ’Ecosse vers le Danemark.
La hauteur maximale des vagues au niveau de la sous-région 1 est la plus importante en Mer du
Nord (30 4 32 m, NSTF (4)). '



1.1.1.4 La circulation résiduelle.

Les vitesses caractéristiques de la circulation résiduelle (quelques cm/s), en Mer du Nord, sont
beaucoup plus faibles que celles de la circulation transitoire. Nihoul & Ronday (1975) définissent
le courant résiduel comme le courant calculé sur un intervalle de temps suffisamment long pour
couvrir plusieurs périodes de marées et pour ainsi supprimer la plupart des conditions transitoires.
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AW (W): ATLANTIC WATER (WEST)
NNSW:NORTHERN NORTH SEA WATER
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Figure 1.5: Circulation résiduelle schématique en Mer du Nord. La largeur des fleches indique I'importance du
transport. Les contours de la sous-région 1 sont aussi indiqués. (D’apres la NSTF (4)).

Les principales causes de variabilité a long terme sont:

e les échanges de chaleur en surface qui sont essentiellement conditionnés par le climat: il a ét¢
démontré que la couverture nuageuse, pendant I’hiver, est importante car elle modifie le contenu
en chaleur de I’eau dans la région septentrionale de la Mer du Nord (NSTF (3)). La sous-région 1
est caractérisée par un climat marin typique (doux et humide) avec des températures hivernales
relativement hautes (1-2°C) et des températures estivales plutdt basses (13-14°C) (NSTF (4)).




e les champs de vent qui proviennent, en moyenne, de I’ouest en apportant beaucoup de
précipitations. Les vents de la sous-région 1 sont de secteur sud-ouest durant I’hiver et I’automne
et de secteur nord au printemps et au début de 1’été.

e le courant entrant de I’eau Atlantique (AW) qui a de profondes répercussions sur la circulation
générale et sur I’écologie de la Mer du Nord. Ce courant est responsable du remplacement de
’eau de la plus grande partie de la Mer du Nord (Turrell & al., 1992).

e les apports d’eau douce par les grands fleuves cétiers.

Le courant nord Atlantique (salinité > 35 %0) pénétrant en Mer du Nord par la limite nord et la
Manche associ¢ a Deffet de rotation de la Terre (force de Coriolis) induit une circulation
cyclonique (figure 1.5). Pratiquement toutes les masses d’eau quittant la Mer du Nord transitent
par la tranchée Norvégienne en restant localisées dans les couches de surface. Une des branches du
courant nord Atlantique occupe les couches de fond en suivant la pente ouest de la tranchée
Norvégienne. Au centre de la Mer du Nord, la circulation résiduelle est variable et elle est
principalement forcée par les vents et les marées.

Les différences de température et les variations de salinité rencontrées en Mer du Nord sont plus
importantes que celles mesurées en Atlantique nord: ceci est attribué a son caractére semi-fermé
(NSTF (3)). Selon la région, les températures et les salinités sont fortement influencées par les
échanges de chaleur avec I’atmospheére et par les apports locaux d’eau douce (figure 1.6).

Tout au long de ’année et dans les aires bien mélangées, les mouvements a grande échelle sont
généralement indépendants de la profondeur. Pour des régions plus profondes (> 70 m), le
mouvement des eaux de fond présente un trés fort signal saisonnier: elles ne bougent pas pendant
I’été et ceci résulte en une dépression des niveaux d’oxygene. Toutefois, les zones adjacentes aux
pentes de fond font exception car les courants qui leur sont associés permettent un renouvellement
des eaux (NSTF (3)). '

La NSTF a défini, selon des critéres hydrographiques, les sous-régions 1 et 2b (zones ou se situe
la boite du FLEX’76 experiment):

e sous-région 1: les eaux bougent lentement et elles sont stratifiées en été.

e sous-région 2b: ce sont des eaux cotiéres et océaniques mélangées, assez rapides et partiellement
stratifiées en été.

En fait, ces régions présentent des structures plus complexes et variables au cours de 1’année
(Turrell & al., 1992). Svendsen & al. (1991) ont démontré la présence d’un tourbillon semi-
permanent (figure 1.7) conditionné par la topographie avec une échelle spatiale caractéristique de
100 km. Ce tourbillon est associé au courant ouest entrant de ’eau Atlantique (AW(W)) et aux
courants de Fair Isle et de Dooley (figure 1.5). Pour une étude plus approfondie de I’hydrographie
régionale nous nous référerons aux résultats de I’ACE (Autumn Circulation Experiment) analysés
par Turrell & al. (1992).
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Figure 1.6: a: température moyenne (°C) de surface en hiver (mois de février). b: température moyenne (°C) de
surface en été (mois d’aoiit). ¢: salinité moyenne (%o0) de surface en hiver (mois de février). d: salinit¢ moyenne
(%0) de surface en été (mois d’aoit). (D’apres Holligan & al., 1989).

1.1.1.5 Structures verticales des mass'es d’eau.

La circulation horizontale, intensité des courants de marée, la topographie et les apports de
chaleur sont autant de facteurs qui conditionnent la structure verticale des masses d’eau. Il existe
des zones de stratification haline permanentes au niveau du Skagerrak et le long des cltes
Norvégiennes (Lee, 1970) car les eaux cdtiéres Norvégiennes sont trés peu salées. Dans ces zones,
les gradients de salinité semblent étré des facteurs trés importants qui contdlent la distribution du
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Figure 1.7: Schéma représentant les circulations résiduelles saisonniéres dans la région septentrionale de la Mer du
Nord. a: situation au printemps. b: situation en automne (D’apres Turell & al., 1992).



phytoplancton dans la colonne d’eau (Veeschkens & al, 1994). A Dexception des zores
estuariennes, la structure verticale du reste de la Mer du Nord est homogene durant tout I’hiver.
Dés le printemps, I’expansion thermique (provoquée par un flux de chaleur air-mer positif) de la
couche de surface s’oppose a la turbulence générée par les marées, les vents de surface et le
cisaillement des courants. Les eaux de la Baie Sud et celles des zones cotiéres restent mélangées la
plupart du temps (aux temps caractéristiques de la mésoéchelle, des stratifications locales peuvent
apparaitre). Les parties centrale et nord de la Mer du Nord développent une stratification,
essentiellement thermique, durant tout I’été et plus ou moins stable au printemps et en automne.
La stratification est habituellement associée a une diminution de la vitesse des vents ainsi qu’a une
diminution de la fréquence des tempétes. Entre ces régions stratifiées et mélangées, il existe des
zones frontales souvent étroites (moins de 10 km de large) avec des structures hydrographiques et
écologiques complexes (figure 1.8). L’une des caractéristiques fondamentales de ces fronts est
qu’ils freinent ou empéchent le transport des substances entre les zones stratifiées et bien
mélangées. La profondeur de la thermocline différe de fagon régionale et elle atteint typiquement
50 m dans la région septentrionale de la Mer du Nord (NSTF (3)).
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Figure 1.8: Emplacements des zones stratifiées, frontales et bien mélangées pendant I’été. B zones stratifiées; Bl

zones frontales; 8 zones bien mélangées. (D’apres Holligan & al., 1989). '
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1.1.1.6 Répartition des nutriments.

Les concentrations et les distributions des éléments nutritifs définis comme étant les constituants
biogénes primordiaux de la production phytoplanctonique sont le résultat de nombreux facteurs
physiques, chimiques et biologiques.

Les éléments nutritifs de la Mer du Nord proviennent de plusieurs sources:

* ’océan Atlantique qui est la source majeure d’apport en nitrates, phosphates et silicates avec des
concentrations hivernales typiques respectivement égales a 12 umol/l, 0.8 pmol/l et 6 pmol/l
(NSTF (3)).

e les décharges directes et diffuses de la cote: en Baie Sud, 75 % des apports sont réalisés par le
Rhin et ’Elbe (NSTF (2)). Les concentrations des nutriments dans les principaux fleuves de cette
région sont environ cinquante fois plus importantes que celles de I’eau Atlantique (NSTF (3)).

e les apports atmosphériques qui représentent la troisiéme source d’azote et qui constituent une
source plus importante, dans la région centrale, que ’apport par les riviéres. L’atmosphére n’est
pas reconnue comme étant une source majeure de phosphore (NSTF (2)).

e les bateaux et les plates-formes avec des apports trés localisés.

Sous I’action des marées et des tempétes, les nutriments sont périodiquement reldchés a partir des
sédiments. Les vitesses et les voies de minéralisation sont différentes selon les éléments nutritifs:
les minéralisations des ions ammonium et des phosphates sont plus rapides que celle des nitrates.
Le temps de minéralisation des silicates est plus long car il dépend de la dissolution des tests
siliceux des diatomées.

En hiver, les plus hautes concentrations sont trouvées dans les eaux cotiéres et dans le courant
entrant Atlantique (figure 1.9). Les gradients verticaux sont inexistants sauf pour les phosphates
dans des aires trés profondes comme la tranchée Norvégienne et dans le nord-ouest des Iles
Orcades et Shetland ou les concentrations dépassent 1 pmol/I.

En été (figure 1.10), I'influence des eaux Atlantiques est reconnue par les hautes concentrations de
nutriments a la limite nord. On enregistre une diminution nette des concentrations de surface au
profit des producteurs primaires. Dans la région septentrionale, donc stratifiée, les concentrations
de phosphates, au fond, sont équivalentes aux concentrations hivernales. On observe cependant
une augmentation des concentrations d’ammonium dans les couches de fond que I’on peut
attribuer essentiellement aux activités excrétoires des bactéries et du zooplancton via la
décomposition et la consommation des biomasses phytoplanctoniques. Les concentrations de
silicates sont tres faibles dans toute la Mer du Nord sauf en région centrale ou elles dépassent 2
pumol/l. Méme les concentrations dans les couches de fond sont plus faibles que les concentrations
hivernales (1 a 2.5 pmol/l plus basses) ce qui suggére un transfert de la couche de fond vers la
couche de mélange associ€ a une tres faible régénération de la silice.
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La silice parait donc étre 1’élément le plus limitant ‘de la production primaire associée aux
diatomées. Les valeurs du rapport N/P (nitrates+nitritestammonium/posphates) donnent une
indication grossiére sur le facteur qui limite la croissance phytoplanctonique (figure 1.11). Il est
intéressant de comparer ces valeurs a celle du rapport N/P = 16/1 de Redfield & al. (1963) qui
représente le rapport d’assimilation de ces nutriments par le phytoplancton quand ils ne sont pas
limitants. Selon la figure 1.11., les rapports N/P sont supérieurs a 30 dans presque toutes les eaux
cotiéres continentales, dans les eaux cOtieres Britanniques et dans le courant cotier Norvégien ce
qui indiquerait une limitation par les phosphates. Les rapports de la région centrale sont compris
entre 4 et 10 indiquant cette fois-ci une limitation par les nutriments azotés. Dans la partie
septentrionale, aux alentours des Iles Orcades et Shetland, le rapport est environ égal & 15 ce qui
démontre encore une fois la forte influence des eaux Atlantiques pénétrant en Mer du Nord et qui
sont caractérisées par un rapport hivernal N/P de 15 (12/0.8), valeur légérement inférieure & celle
de Redfield. D’autre part, les concentrations régionales durant 1’éte (figure 1.10) sont encore assez
élevées: il est possible que ni les nutriments azotés, ni les phosphates soient limitants dans cette
partie de la Mer du Nord.
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Figure 1.11: Rapport N/P (rapport d’atomes) en surface et a la fin du printemps (mai-juin 1986). (D’aprés
Brockmann & al., 1990).

1.1.2 Description des principaux compartinients biologiques.

1.1.2.1 Le phytoplancton.

Les eaux du Plateau Continental Nord-Ouest Européen sont en moyenne trois fois plus
productives que les eaux de I’océan ouvert (Holligan, 1989).
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La distribution des biomasses phytoplanctoniques dépend d’une balance entre la croissance et la
mortalité (au sens large). Ces processus sont gouvernés par des facteurs physiques (lumiére,
température, stabilité de la colonne d’eau), par des facteurs chimiques qui modifient les niveaux de
nutriments, par des facteurs physiologiques et par les interactions avec les niveaux trophiques
supérieurs. La matiére organique issue de la production primaire se partage entre trois voies
concurrentielles (Billen & al., 1990):

e une consommation directe par le zooplancton.
e une utilisation bactérienne des substrats dissous.
e une sédimentation permettant le développement des chaines nutritives benthiques.

En Mer du Nord, la taille du phytoplancton est généralement comprise entre 1 et 300 um
(diamétre de la sphére équivalente) (Reid & al., 1990). La structure de taille d’'une communauté
phytoplanctonique est importante car elle détermine Iefficacité de transfert de I’énergie, via le
réseau nutritif, jusqu’aux espéces d’intérét commercial. La gamme de taille des cellules
phytoplanctoniques s’étend sur au moins sept ordres de grandeur en terme de volume cellulaire ( <
1 um® jusque 107 um® ). La concentration des cellules n’est donc pas un bon moyen pour évaluer
les biomasses totales ou relatives. Essentiellement deux approches sont utilisées pour résoudre ce
probléme: la détermination des pigments (surtout la chlorophylle a) par échantillonnage direct, par
fluorométrie in situ ou par I'imagerie satéllitaire; la deuxiéme approche nécessite la conversion des
comptages cellulaires ou des concentrations de chlorophylle en carbone phytoplanctonique.

La flore de la Mer du Nord est avant tout composée d’espéces méroplanctoniques autochtones et
de formes océaniques qui proviennent de I’ Atlantique. On reconnait plus de trente taxons dans les
blooms de la Mer du Nord dont environ 1/3 peuvent étre toxiques (Reid & al., 1990).

En hiver, la croissance du phytoplancton est trés faible sauf sur le Dogger Bank ou les
concentrations de nutriments et particuliérement celles des silicates sont faibles ce qui suggere une
domination du phytoplancton par les diatomées (figure 1.9).

Selon les données du CPR (Continuous Plankton Recorder), les blooms de diatomées surviennent
entre les mois de mars et avril. Ces algues planctoniques se développent d’abord au large des cotes
sud de la Norvége (au mois de mars) dans les eaux stratifiées du flux sortant de la Mer Baltique.
Les blooms se propagent ensuite vers le nord-ouest en coincidence avec le développement de la
stratification. Au printemps et en automne, dans les zones stratifiées, on trouve des maximums de
chlorophylle a en surface (surtout des diatomées). L’été est caractérisé par des maximums de sub-
surface (surtout des dinoflagellés). Dans les zones bien mélangées, on a juste un pic de
chlorophylle a en été avec une distribution homogéne selon la verticale. La figure 1.12. montre les
changements annuels de la production primaire nette du phytoplancton selon le milieu considéré.

En plus de ces principaux pics, on doit noter la présence du nanophytoplancton qui est
relativement peu connu & I’exception de certaines espéces telles que Phaeocystis sp. ou Emiliana
huxleyii. On peut placer dans cette catégorie les coccolithophores qui ont fréquemment &té
enregistrés par le CPR. Ils peuvent former des blooms spectaculaires dans les régions centrale et
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septentrionale durant 1’été (Cadée, 1985, Gieskes & Kraay, 1986). La présence de cellules
eucaryotiques et procaryotiques photosynthétiques de tailles inférieures & 2 um est reconnue
depuis une dizaine d’années (Murphy & Haugen, 1985) sous des conditions de trés forte stabilité.
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Figure 1.12: Variations annuelles de la production primaire nette selon le type du milieu. S: bloom printanier; A:
bloom d’automne; DB: bloom de dinophyceae. L’axe des ordonnées indique seulement une amplitude relative
(Holligan, 1989).

Les méthodes de mesure de la production primaire sont nombreuses et variées, elles possédent
toutes leurs avantages et leurs défauts. La production primaire se référe théoriquement & la
fixation du carbone photosynthétique par les cellules phytoplanctoniques. Reid & al. (1990) et
Holligan (1989) regroupent les données disponibles de la production primaire et les classent selon
les milieux caractéristiques de la Mer du Nord (zones stratifiées ou homogenes verticalement). Les
niveaux de production primaire nette sont (Reid & al., 1990):

e baie Sud: 200 g C/m?an avec des valeurs maximales qui atteignent 400 g C/m?an dans les zones
cotieres (Cadée, 1992).

e région centrale: environ 250 g C/m?%an
e région septentrionale; environ 150-200 g C/m?%an

Sur le Fladen Ground, au printemps (figure 1.13), la composante la plus importante de la biomasse
phytoplanctonique est représentée par les diatomées (Chaetoceros cinctum, C. compressum, C.
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debilis, C. affinis, Skeletonema costatum, Nitzschia delicatissima, Thalassiosira decipiens,
Thalassiothrix longissima). Ce bloom printanier a une durée de quelques semaines et la biomasse
des diatomées représente 70 & 95 % de la biomasse totale. Juste aprés ce bloom, la communauté
phytoplanctonique est de plus en plus dominée par des petits flagellés appartenant aux classes des
Prymnesiophyceae, Chrysophyceae et Cryptophyceae. C’est ainsi que Gieskes & Kraay (1986)
mettaient en évidence un bloom de Corymbellus aureus, espece proche de Phaeocystis sp., en mai
1983. En été, la stratification thermique inhibe le transfert vertical des nutriments vers les couches
de surface et la plus grande partie de la croissance phytoplanctonique prend place au niveau de la
thermocline; la biomasse du phytoplancton est alors dominée par de grands dinoflagellés. Durant
cette période, le picophytoplancton peut aussi jouer un role essentiel une fois que la stratification
verticale est intense et que la plupart des nutriments sont issus de la régénération dans les couches
supérieures de la colonne d’eau (Owens & al., 1990).
a. ' b.
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Figure 1.13: Concentrations de la chlorophylle a dans la région septentrionale de la Mer du Nord. a: Mesures entre
1961 et 1970 (D’apres Steele & Henderson, 1977). b: Index du pigment mesuré par le CPR (1958-1973). Les
niveaux de la chlorophylle a correspondent & 1.0; 1.6 et 3.4 mg/m?® (D’aprés Holligan, 1989).

En automne, quand la thermocline s’enfonce, les communautés changent avec I’apparition de
flagellés ou de dinoflagellés du genre Ceratium.

En hiver, quand la biomasse de phytoplancton est faible, le stock est composé de petites cellules
appartenant aux classes des Prymnesiophyceae, Chrysophyceae, Cryptophyceae et des
Dinophyceae. Dans de nombreux cas, ces organismes fonctionnent aussi comme des hétérotrophes
en plus de leur mode de vie communément autotrophe (N STF (4)).

Au cours du FLEX’76 experiment, les niveaux de chlorophylle a atteignaient 13 mg /m? et les
valeurs de production primaire étaient comprises entre 0.2 et 3 mg C/m?*j (NSTF (4)). La
production primaire cumulée sur la période considérée (avant le bloom jusque la mi-juin) était de
105 g C/m?. La North Sea Task Force (NSTF (4)) en déduisait une production primaire annuelle
d’environ 150 g C/m%an, un niveau assez proche des valeurs présentées précédemment.
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1.1.2.2 Le zooplancton.

De méme que pour le phytoplancton, le zooplancton (holoplancton et méroplancton) peut étre
subdivisé en classes de taille:
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Figure 1.14: Distribution de la biomasse du zooplancton (mg C/m?) dans la couche d’eau 0-20 m et au printemps
1986. (D’aprés NSTF(1)).
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e le microzooplancton (< 200 um) qui réunit principalement des protozoaires parmi lesquels des
flagellés, des rhizopodes (foraminiféres), des actinopodes (acanthaires, radiolaires) et des ciliés
holotriches et spirotriches (tintinnides). On y trouve également les jeunes stages des copépodes.
De nombreux protozoaires et quelques autres animaux incorporent des algues comme symbiontes
(Stoecker & al., 1987) et ils peuvent contribuer de fagon importante aux niveaux de chlorophylle
et a la production primaire. Les protozoaires tels que les tintinnides ainsi que Noctiluca sp.
peuvent jouer un réle clé dans la réduction des blooms de Phaeocystis sp. (Reid & al., 1990).

e le mésozooplancton, de taille comprise entre 200 et 2000 pum, est principalement représenté par
les copépodes qui comptent pour 70 & 80 % de la biomasse du zooplancton en Mer du Nord
(figure 1.14). Ils représentent le principal lien entre le phytoplancton et les larves de poisson.

¢ le macrozooplancton de taille supérieure & 2000 um ou l’on trouve notamment des
euphausiacées telle que Thysanoessa inermis qui est bien représentée en région septentrionale bien
que son effet sur le stock de phytoplancton soit considéré comme négligeable (Lindley & Williams,
1980). Durant 1’été et I’automne, un grand nombre de prédateurs peut étre présent comme les
cténophores, les chétognathes (Sagitta sp.) et les méduses.

En hiver, il n’y a pas de corrélation apparente entre les biomasses de phytoplancton et de
zooplancton (Hay & al., 1991). Pendant I’ACE (Autumn Circulation Experiment) on assiste & un
déclin général de 1’abondance du zooplancton et en particulier des copépodes. Parmi les grands
copépodes calanoides, on trouve surtout Calanus finmarchicus qui est principalement localisé en
région septentrionale, Calanus helgolandicus qui est essentiellement présent en Baie Sud ainsi que
Metrida lucens. Des petites espéces de copépodes calanoides sont aussi trouvées: Acartia clausi,
Centropages typicus, C. hamatus, Temora longicornis, Pseudocalanus elongatus et Paracalanus
parvus. Les copépodes cyclopoides sont surtout dominés par Oithona similis qui montre une
tendance nord-sud avec des biomasses plus importantes dans les régions centrale et nord.

En Mer du Nord, les copépodes se développent et se reproduisent tout au long de I’hiver. Ils
utilisent plusieurs stratégies adaptatives pour passer cette saison:

e de nombreuses espéces accumulent des réserves de lipides durant les périodes d’abondance et ils
peuvent arréter leur développement sous forme de stage copépodite CV dans les eaux profondes
et froides du large comme ont montré des observations précédentes (Hirche, 1983; Hopkins &
al., 1984). C’est, par exemple, le cas de Calanus finmarchicus (Marshall & Orr, 1955) et de
Calanus helgolandicus (Boucher, 1988).

e chez plusieurs petites espéces nérétiques, les oeufs peuvent rester sur le fond jusqu’au printemps
suivant.

Au printemps et en été, ’abondance des stages de développement des copépodes coincide avec de

hautes valeurs de production primaire. Les copépodes des régions nord et centrale sont dominés
par des espéces océaniques et surtout par Calanus finmarchicus dont le développement est
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étroitement lié¢ au courant entrant de I’eau Atlantique (AW) qui est considéré comme un important
régulateur de la composition des espéces et des biomasses. La région sud et les zones cdtiéres sont
essentiellement peuplées par des espéces nérétiques telle que Temora sp. Bien que la biomasse des
copépodes représente un haut pourcentage de la biomasse zooplanctonique, la production
secondaire moyenne, en Mer du Nord, qui leur est associée est relativement faible (5 a 20
gC/m?an) (NSTF, (3)) en comparaison avec les valeurs de la production primaire.

En fait, la production secondaire dépend largement des populations phytoplanctoniques: une
population dominée par des petites cellules est hautement productive mais le flux de matieres
allant vers le prochain niveau supérieur est faible alors qu’une population dominée par du
phytoplancton de grande taille (diatomées, dinoflagellés) se caractérise par un transfert beaucoup
plus efficace de I’énergie vers le zooplancton. C’est non seulement le nombre des étapes
impliquées dans la chalne nutritive qui est important mais aussi le type d’organisme associé a
chaque étape: le carbone phytoplanctonique peut largement étre consommé par les micro-
hétérotrophes mais le transfert d’énergie vers un niveau supérieur est probablement assez bas car
les activités respiratoires et excrétoires de ces organismes sont tres élevées.

Les communautés zooplanctoniques (surtout les copépodes) sont-elles responsables de la chute
des blooms phytoplanctoniques? Cette question a suscité de nombreuses discussions: selon
Cushing (1955), la chute du bloom est classiquement expliquee par la haute pression de broutage
exercée par le zooplancton. Pour Steele (1974), la plupart de I’énergie transférée arrive dans le
zooplancton herbivore. Pendant I’été, la consommation des copépodes rivalise avec la production
primaire dans toutes les aires de la Mer du Nord (Fransz & Gieskes, 1984). La North Sea Task
Force (NSTF (3)) est plus nuancée: le broutage du zooplancton est un des principaux facteurs qui
contrble les populations de phytoplancton bien que certaines especes puissent éviter les
prédateurs. Le mésozooplancton ingére 40 & 100 % de la production phytoplanctonique mais
Phaeocystis sp. est évitée (Davies & al., 1992). Dans ce cas, une proportion plus importante de la
biomasse phytoplanctonique sédimente. Par contre, Reid & al. (1990) pensent que, en Mer du
Nord et dans les mers adjacentes, le broutage du zooplancton ne contribue pas de fagon
significative a la réduction du phytoplancton juste apreés les blooms du printemps et de I’automne.

Il est raisonnable de penser que I’efficacité écologique (rapport de la production secondaire sur la
production primaire) dépend de nombreux facteurs (régions, composition des communautés
phytoplanctoniques, taux de croissance et tailles relatives des proies et des prédateurs). Il semble
toutefois que I’efficacité écologique est plus élevée dans les régions centrale et nord que dans la
Baie Sud et les zones cdtieres.

Dans les régions stratifiées et notamment au niveau de la sous-région 1, la distribution du
zooplancton est fortement associée au gradient de densité vertical. Apres la chute du bloom de
phytoplancton, au printemps, les vieux stages copépodites de Calanus finmarchicus commencent
une migration verticale nycthémérale pour finalement entrer dans une phase de diapause (Krause
& Trahms, 1982). Les données relatives a la sous-région 1 sont fortement imprégnées du
FLEX’76 experiment que nous détaillerons par la suite. Il est d’ores et déja intéressant de
mentionner que 1’on retrouve le méme type de probléme soulevé auparavant, a savoir le role et
I'impact du zooplancton sur I’écosystéme: Williams & Lindley (1980 b) considéraient que la
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pression de consommation était un facteur réduisant le stock de phytoplancton au printemps 1976.
Cependant, le retard de la production secondaire sur la production primaire indiquait qu’une
portion considérable de la biomasse phytoplanctonique n’était pas ingérée par les copépodes mais
qu’elle a pu étre consommeée par les bactéries et les protozoaires.

1.1.2.3 Les poissons.

Au total, 224 espéces de poissons pélagiques et démersaux ont été enregistrées en Mer du Nord
dont les tailles varient entre 5 cm (Pomatoschistus sp.) et 10 m (Cetorhinus maximus) (NSTF (3)).
On estime que 20 de ces especes représentent 95 % de la biomasse totale des poissons dont
beaucoup font ’objet d’une péche commerciale. A partir de la production totale des poissons,
Daan & al. (1990) considérent qu’environ 1/3 est consommé par les poissons eux-mémes, 1/3 est
utilis¢ par d’autres prédateurs ou tués par les maladies et enfin 1/3 est directement utilisé par
I’homme. ‘

La croissance et la survie des poissons pendant leur vie planctonique dépendent des conditions
nutritives, des niveaux de prédation et du transport des larves vers des aires favorables de
développement (nurseries). En effet, la dispersion des larves de poisson, et ce jusqu’a leur
métamorphose en petit poisson (approximativement 1 & 7 mois apres la ponte selon les espéces),
est largement déterminée par la circulation de ’eau. Cette période est critique car elle détermine
’abondance des classes annuelles. Les marges cotiéres peu profondes et surtout la Baie Sud sont
des zones primordiales pour les juvéniles de nombreuses espéces de poissons.

Le microzooplancton semble jouer un réle déterminant dans le développement des larves de
poissons, c’est ainsi que les larves de hareng consomment du zooplancton dont la taille est
inférieure & 1 mm. Les nauplii de copépodes semblent étre un composant essentiel de leur ration
alimentaire (Mullin, 1988).

Quelques espéces de poissons entreprennent une migration annuelle entre la Mer du Nord et des
mers adjacentes (ex: le maquereau); d’autres migrent en Mer du Nord exclusivement (ex: le
hareng) (NSTF (3)).

1.1.2.4 Bactéries - Matiére Organique Dissoute (DOM) -
Matiére Organique Particulaire (POM).

Le r6le des bactéries en tant qu’organisme clé dans le cycle des matiéres organiques n’était pas
reconnu jusqu’au début des années 1970. Cependant, il existe une grande incertitude sur leur

fonction: quelle proportion du flux de carbone, allant vers les niveaux trophiques supérieurs, passe
par les bactéries ?

Les observations de Joint & Williams (1985) indiquent que les micro-hétérotrophes sont des
organismes relativement peu importants pour la chalne nutritive (sauf par leur contribution
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apportée a la reminéralisation) alors que des considérations théoriques aboutissent 4 une
conclusion inverse (Newell & Lindley, 1984). Selon Billen & al. (1990), il existe deux voies
possibles:

e un ‘shunt’ de la chalne nutritive classique car ’activité bactérienne peut résulter en une rapide
reminéralisation d’une partie des matiéres issues de la production primaire, ce qui représenterait
une perte pour le zooplancton.

e un ‘link’ entre les produits dissous de la production primaire et la production des niveaux
supérieurs car les bactéries peuvent initier une nouvelle chaine nutritive vers la chaine nutritive
classique zooplancton-poissons via les protozoaires.

La biomasse bactérienne a bien souvent été décrite par le fameux ‘million de bactéries par
millilitre’. Billen & al. (1990) ont compilé les données existantes sur I’abondance et la biomasse
bactérienne en Mer du Nord: ils ont mis en évidence des variations saisonniéres ainsi que
géographiques. Le fait le plus marquant est un retard du pic de biomasse bactérienne, avec un délai
d’environ 7 a 10 jours, sur le pic de biomasse phytoplanctonique. Selon les données, ce délai
semble étre une tendance générale pour toute la Mer du Nord et aprés chaque bloom de
phytoplancton.

Dans les zones stratifiées, on observe des biomasses bactériennes plus faibles sous la pycnocline.
Durant I’été et dans des zones bien mélangées, ils observent des biomasses plus faibles et moins
fluctuantes. L’hiver est marqué, dans toutes les aires, par une abondance bactérienne qui chute a
0.2-0.5 10° bactéries/ ml.

La production bactérienne est d’environ 20 g C/m%an dans la zone continentale cotiére et la
proportion de la production primaire nette utilisée est estimée a 57 % alors que pour les régions
centrale et nord, ce pourcentage doit étre beaucoup plus faible (Billen & al., 1990). Dans les
régions stratifiées, la plus grande partie de la production primaire est probablement consommée
par le zooplancton.

Les données de la Mer Celtique, dont les caractéristiques sont comparables a la partie centrale de
la Mer du Nord, indiquent une biomasse moyenne annuelle de 2.5 pg C/l et une production
bactérienne annuelle de 2.2 gC/m%an (Joint & Pomroy, 1987). Nielsen & Richardson (1989) ont
mesuré 1’abondance, la biomasse et la production bactérienne a 'est de la région 2b en mars et
mai/juin 1988: les rapports des biomasses bactéries/phytoplancton sont plus élevés que ceux des
zones sud indiquant une importance relative plus grande des processus bactériens. Les biomasses
de pré-bloom (mars) et de post-bloom étaient respectivement de 1.6 et 2.7 pg C/1 pour les
bactéries et de 0.1 et 0.3 pg C/l pour les nanoflagellés hétérotrophes.

Le r6le de la DOM (matiéres organiques dissoutes) est mal connu car la plus grande partie des
composés n’ont pas été identifiés. En été, les concentrations de DOM augmentent dans toute la
Mer du Nord et les pics de DOM suivent généralement ceux du phytoplancton. Cette succession
indique que la biosynthése phytoplanctonique s’oriente vers des produits d’accumulation
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(carbohydrates, lipides) qui sont reldchés quand les réservoirs intracellulaires phytoplanctoniques
sont pleins, une fois que les nutriments sont épuisés (Brockmann & al., 1990).

Les concentrations de DOC (carbone organique dissous) varient généralement entre 0.5 et 2 mg
C/l (Williams, 1975) et peuvent atteindre des valeurs beaucoup plus hautes (5 mg C/1) pendant des
blooms de Phaeocystis sp. (Eberlein & al., 1985; Billen & Fontigny, 1987).

Dans les régions stratifiées, Postma & Rommets (1984) et Cadée (1986) trouvent que les plus
hautes concentrations de POC (carbone organique particulaire) sont localisées dans les eaux de
surface et au printemps. Au-dessus de la thermocline, une relation linéaire entre les concentrations
de POC et de chlorophylle a souvent été mise en évidence. Cependant, les mesures de POC ne
sont pas trés utiles pour I’estimation de la biomasse phytoplanctonique car il n’est pas possible de
faire la distinction entre le carbone détritique et le carbone phytoplanctonique. L’utilisation des
rapports isotopiques > C /'> C sont de bons indicateurs de la matiére organique d’origine végétale

et ces rapports peuvent étre utilisés pour distinguer les apports planctoniques des apports terrestre.

et benthiques (Dauby & al., 1994). Dans des blooms importants, les algues peuvent représenter
100% de la partie labile du POC (Reid & al., 1990).

1.1.3 Utilisation des ressources et conséquences.

La Mer du Nord (surtout la Baie Sud) est I'une des régions les plus industrialisées du monde et
ceci entraine des rejets importants de polluants par des voies directes et indirectes.

Toutefois, la sous-région 1 ne présente pas de probléme particulier (NSTF (1)): cette région est
gloignée des aires industrialisées de la région sud de la-Mer du Nord. L’eau Atlantique est
relativement propre et cette région est considérée comme I’'une des régions les moins contaminées
de toute la Mer du Nord.

La région nord-est des Iles Shetland a une densité de population qui est inférieure & 50 habitants/
km?, Le tourisme est depuis longtemps une importante activité sur ces iles: la péche sportive
présente un grand intérét tout le long de la cote.

Le trafic maritime est intense, il est principalement di aux activités liées a la péche et a
I’exploitation du pétrole. L’implantation des plates-formes de forage, I’existence de canalisations
d’hydrocarbure constituent des facteurs a risques pour I’écosysteéme: la dispersion des
hydrocarbures a un impact marqué sur une aire d’environ 2000 km? et des effets plus subtils
peuvent survenir sur une aire plus importante. Cette pollution est surtout visible dans un rayon de
5 km autour des plates-formes au niveau de la vie benthique et des poissons (NSTF (4)).

Actuellement, 30 4 40 % de la biomasse des espéces de poissons exploitées commercialement, en
Mer du Nord, est prélevée chaque année. En plus de cette capture de poissons cibles, la péche
implique une capture d’espéces non exploitables qui sont éliminées. (NSTF (3)). Le Fladen
Ground, le Viking Bank et le Shetland (figure 1.15) sont des terrains de péche privilégiés. Les
poissons prélevés sont essentiellement le hareng et le maquereau (NSTF (4)).
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Figure 1.15: zones de péche dans la sous-région 1. (D’aprés NSTF (4)).

Il n’y a aucun effet évident d’eutrophisation dans cette région. Rappelons tout de méme la
définition et les principales conséquences de I’eutrophisation. Le terme ‘eutrophisation’ provient
d’études en eaux douces ou il a une définition et une signification claire (Reid & al., 1990). Ce
terme était, par la suite, adaptés aux problémes du milieu marin. La définition de la North Sea
Task Force (NSTF (1)) est la suivante: ‘Processus d’enrichissement de ’eau de mer avec les
nutriments, surtout composés d’azote et de phosphore, conduisant a une augmentation du
phytoplancton’. Cette définition concerne donc des pollutions li€es aux activités humaines et aux
phénomeénes naturels ( par exemple les ‘upwelling’). Les principales conséquences de
’eutrophisation (Brockmann & al., 1990) sont: ‘

e une augmentation générale de la production du phytoplancton et de sa biomasse.
e des changements dans la composition des espéces.

e des changements dans les cycles annuels des écosystémes.
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e une diminution de la diversité des especes.
e un raccourcissement des chaines nutritives.
e un épuisement de I’oxygene.

e une mortalité des organismes par manque d’oxygene.

1.2 Modéles écologiques de la Mer du Nord.

Aprés avoir décrit, de fagon trés succincte, les principaux ‘acteurs’ qui interviennent en Mer du
Nord, nous focaliserons notre attention sur un des nombreux moyens d’étude des écosystémes
marins: la modélisation écologique.

En fait, la modélisation mathématique est le seul outil scientifique capable d’analyser et de décrire,
de fagon quantitative, les voies causales entre les phénoménes a différents niveaux de complexité
(Fransz & al., 1991). Selon un avis déterministe de Nihoul (1989): ‘Le modéle idéal serait
nécessairement quadri-dimensionnel et comporterait une infinité de variables d’état. Ce modéle ne
serait rien d’autre que la nature elle-méme’. En supposant, qu’un jour, nous ayons acquis toutes
les connaissances, que nous possédions tous les moyens informatiques nécessaires et que le
déterminisme soit prouvé, ce modéle aurait une valeur prédictive si et seulement s'il fonctionnait
plus rapidement que la nature elle-méme. Réalisable ou irréalisable: 1a n’est pas notre
préoccupation, le plus important est que nous n’en avons pas les moyens actuellement et que cet
état de fait nous impose des contraintes. Si nous voulons modéliser un systeéme il est donc
nécessaire de simplifier, de se limiter & I’essentiel. Il n’est plus question de parler d’'un ‘modéle
idéal’ mais de ‘modéles imparfaits’ dont les caractéristiques dépendent entiérement de I’image
percue, par le modélisateur, de I’écosystéme marin. L’un des principaux buts de la modélisation
est d’unifier les concepts fondamentaux afin de mieux comprendre la structure générale du
systéme marin.

Le nombre et la diversité des modéles mathématiques de la Mer du Nord reflétent la grande variété
des écosystémes qui la composent ainsi que les buts spécifiques que se sont fixés les
modélisateurs. Notre intention n’est pas de présenter tous les modéles écologiques de la Mer du
Nord, mais de donner un aper¢u de leur variété et de leurs buts en invitant les personnes
intéressées & s’y référer. La liste des modéles que nous mentionnerons ne se veut pas exhaustive:
par exemple, les modéles stochastiques ne seront jamais cités.

1.2.1 Les modéles de ‘Budget de masse’.

Les premiers modéles que nous abordons ne sont pas des modéles mathématiques mais des
schémas couramment appelés ‘budget de masse’ qui représentent des vues synthétiques et
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statiques d’un écosystéme. Les valeurs associées aux compartiments et aux flux sont le plus
souvent moyennées sur 1’année,

YILLD TO_ MAN T T
LARGE >
. / \ /usu 4 (L
INVIRT, SPILAGIC___ DEMERSAL OTHIR
CARNIY, FiSH "?‘ ;:;mw. 4
MACRO- Mo - Jo 20
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HERBIVORES 300
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PRIMARY PRODUCTION [900]

Figure 1.16: Réseau nutritif de Ia Mer du Nord établie par Steele (1974). a: relations entre les principaux
organismes. b: productions annuelles en kcal/m?an.

Le modéle de Steele (1974) (figure 1.16) est une mosaique de figures collectées chez d’autres
auteurs. Ce modéle a pour objet de décrire le réseau nutritif de la région septentrionale. Alors que
I'unité de ce modéle est exprimée en terme d’énergie, Nihoul & Polk (1977) (figure 1.17)
établissent les budgets du carbone et de ’azote pour les écosystémes pélagique et benthique de la
zone cotiere Belge.

b.

a.

fossdzaton

Figure 1.17: Budgets de la zone catiere Belge (Nihoul & Polk, 1977). a: budget en azote. b: budget en carbone.
(D’aprés Fransz & al., 1991).
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Une version plus récente est donnée par Joiris & al. (1982) (figure 1.18) ou I’on peut noter une
simplification du diagramme et certainement une meilleure estimation des valeurs associées aux
compartiments et aux flux. Le dernier modéle que nous citons est celui de Billen & al. (1990) qui
établissent un diagramme plus précis sur I’activité du bactérioplancton. Pour la zone continentale
cotiére (figure 1.19), la production primaire nette annuelle est évaluée a 170 g C/m?%an. Leurs
estimations indiquent qu’une partie significative de la production primaire nette (environ 57 %)
passe au travers du bactérioplancton. Dans la région septentrionale, les données sont seulement
disponibles pour le printemps et elles sont peu nombreuses: elles ne permettent pas d’établir un
diagramme équivalent, mais la biomasse et la production bactérienne y sont beaucoup plus faibles.
Une de leurs conclusions est que ’activité bactérienne semble jouer un réle déterminant dans le
cycle des matiéres organiques de la zone continentale cotiére tandis que son importance relative
est plus faible pour les régions centrale et nord ou la plus grande partie de la biomasse issue de la
production primaire est probablement consommée par le zooplancton.
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Figure 1.18: Budget annuel du carbone en zone cotiére Belge (Joiris & al., 1982). Les biomasses sont exprimées en
g C/m?; les flux sont exprimés en g C/m?/an.
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Figure 1.19: Activité du bactérioplancton dans la zone continentale cotiére (Billen & al., 1990). Les biomasses sont
exprimées en g C/m?; les flux sont exprimés en g C/m?*an.
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1.2.2 Les modeles mathématiques.

Les modeles mathématiques ou ‘de simulation’ sont des systémes de flux qui dépendent du temps
et parfois de 'espace ce qui leur confére une valeur prédictive ou tout du moins une valeur
explicative. On distingue fréquemment deux extrémes en ce qui concerne le type des modéles: les
modéles ‘diagnostiques’ ou ‘orientés processus’ associés a une description fine de I’espace d’état
et les modeles ‘métagnostiques’ ou ‘orientés systéme’ dans lesquels la représentation de I’espace
physique est soignée (Nihoul, 1993). Un modéle qui bénéficie des avantages des deux types
précédents est dit ‘prognostique’. L’utilisation de cette terminologie nécessite I’emploi de
comparatifs (plus, moins, aussi) si I’objectif est de comparer des modéles: un modéle est plus, ou
moins, ou aussi diagnostique, ou métagnostique, ou prognostique qu’un autre modéle. Il est clair
cependant que les modeles diagnostiques, métagnostiques et prognostiques (sauf peut étre un)
sont tous des modeles ‘imparfaits’ alors qu’il existe peut étre un modéle prognostique ‘parfait’ qui
ne serait autre que le modeéle ‘idéal’. Une méthode de classification plus rigoureuse peut étre
trouvée en utilisant certaines caractéristiques de conceptualisation (nombre de dimension,
résolution spatiale) des modeles mathématiques de la Mer du Nord que ’on peut alors regrouper
selon sept catégories trés distinctes.

1.2.2.1 Les modéles sans dimension spatiale 0D(t).

Les variables d’état ne dépendent, ici, que du temps et I’océan est considéré comme homogéne
verticalement et horizontalement. L hydrodynamique du systéme (advection/diffusion) est le plus
souvent négligée. Les équations différentielles sont ordinaires aprés une intégration verticale des
€quations différentielles partielles originelles. Le modéle de Steele (1974) est représenté par une
chalne nutritive linéaire nutrient-phytoplancton-zooplancton (3 variables d’état). Son but est de
simuler I’évolution annuelle de ces composants de |’écosystéme en région septentrionale.
Lefficacité écologique calculée est de 19 % (en terme de carbone). Horwood (1974) réalisait un
modele écologique a 15 variables d’état (nutrient-phytoplancton et les 13 stages de développement
d’une espece de copépode: Calanus finmarchicus). Ce modéle était appliqué a I’écosystéme du
Loch Striven au printemps et en été. L’école Belge développait un modéle destiné a I’étude
annuelle de la Baie Sud (Pichot & Runfola, 1975): I’accent était mis sur le cycle de I’azote et sur
la reminéralisation des niveaux trophiques inférieurs en incluant les micro-organismes (le nombre
des variables d’état est de 4). Dans la méme école, on trouve les modéles de Bossicart (1980 a, b)
dont un est une application spécifique au FLEX’76 experiment. Le modéle de Fransz (1981) a des
buts plus précis: il s’intéresse aux problémes de I’eutrophisation en Baie Sud au cours de I’année
et la description du zooplancton y est déja trés complexe puisqu’il applique une structure
bidimensionnelle en classes d’dge des stages de développement ot chaque composant peut se
nourrir sur trois sources selon des préférences différentes. Le cannibalisme peut étre défini
explicitement dans ce modéle. Le modéle de Koslow (1983) simule le développement du
zooplancton en réduisant les niveaux trophiques inférieurs & une simple charge utile (‘carrying
capacity’). Il teste la validité d’un paradigme d’eau douce a ’environnement marin (Mer du Nord
et Atlantique nord-est). Le cycle annuel des nutriments, au large de la cote est de ’Ecosse, était
simulé par le modéle de Jones & Henderson (1987) qui prend en compte, de fagon explicite, la

28



minéralisation de la matiére organique décrite par cinq variables d’état (de réfractaire 4 hautement
labile)(figure 1.20). Dans chaque cas, les bactéries pélagiques apparaissent seulement de fagon
implicite au niveau des taux de décomposition.

»--Labile iy

0
(D &
~

Inorganic
@ nitrogen

Figure 1.20: schéma conceptuel du mod¢le de Jones & Henderson (1987).

1.2.2.2 Les modéles unidimensionnels 1D(z,t) sans résolution
verticale (modéles ‘couches’).

Dans ce type de modéle, le transport horizontal (advection/diffusion) est considéré comme
négligeable comparé au transport vertical. La structure verticale est représentée par un certain
nombre de couches qui peuvent s’échanger des matieres par diffusion et/ou advection en
supposant qu’une fraction constante de matériel est transportée vers le haut ou vers le bas. Ce
sonf, le plus souvent, des modéles archaiques qui tentent généralement de simuler une
stratification verticale par un systéme a deux couches. Les modéles de Steele (1958) et Lassen &
Nielsen (1972) ont des structures trés comparables et s’inspirent directement du Modéle de Riley
& al. (1949). Ces modéles a deux couches étaient appliqués au Fladen Ground et ils ne possedent
que deux variables d’état (phosphate-phytoplancton). La profondeur de la thermocline est fixe et
la couche de fond est supposée avoir des propriétés constantes. Cependant, les coefficients de
mélange (a Pinterface des deux couches) varient au cours de I’année afin de simuler la création de
la thermocline au printemps et sa destruction en automne.

1.2.2.3 Les modéles unidimensionnels 1D(z,t) résolus
verticalement.
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Klein & Coste (1984) ont montré que les échanges de matériels selon la verticale était beaucoup
moins simples et qu’une résolution verticale était nécessaire dans de nombreux cas et surtout dans
le cas d’une stratification verticale. Dans ce type de modele, des profils de diffusion turbulente
verticale sont introduits pour contraindre mécaniquement la dynamique du plancton. Le plus
souvent, ces profils sont issus des résultats de modéles physiques simples ou sophistiqués. Les
premiers a avoir utilisé cette structure, pour une application en Mer du Nord, étaient Radach &
Maier-Reimer (1975): la colonne d’eau considérée avait une profondeur de 250 m et la résolution
verticale était de 2.5 m. Ce modéle simulait le bloom printanier sur une période de 90 jours. Les
variables d’état sont les phosphates, le phytoplancton et la lumiere. Une de leurs conclusions est
que ’auto-ombrage du phytoplancton est une caractéristique essentielle et nécessaire dans les
modeles.
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7 copepod feane | copepods sinking
o / g grazing
[ ] N\ N
uplake dark respiratory soluble fecal peilets mortality, mortality,
P release excretion sgestion predation other grazing
\//\/
7 N\ ,/_\\
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regeneration sinking
L J
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regeneration

Figure 1.21: Schéma conceptuel du modele de Radach & Moll (1993). Ce modéle est basé sur le cycle du
phosphore. Les variables prognostiques sont représentées par des cercles hachurés et les variables diagnostiques par
des cercles blancs. Les variables modélisées indirectement sont indiquées par un double cercle. Les boites
représentent des processus.

Le modéle de Steele & Henderson (1976) accentue la description des compartiments biologiques
(1 phytoplancton et 6 zooplanctons). Ce sont des simulations a ’échelle de I’année ou la hauteur
de la colonne d’eau est beaucoup plus faible (24 m). La stratification haline de la Mer Baltique, au
printemps, était simulée par le modéle de Sjoberg & Wilmot (1977). Les modéles de Radach
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(1980, 1982, 1983) et Radach & al. (1984) seront décrits ultérieurement et d’une fagon plus
détaillée dans le cadre de I’analyse du FLEX’76 expriment. De structure assez similaire & celle du
modéle de Radach & Maier-Reimer (1975), le modéle de Fasham & al. (1983) simule un bloom
printanier en Mer Celtique. Dans le modéle de Tett & al. (1986) et selon les travaux de Droop
(1970, 1973 et 1975), Caperon & Meyer (1972) et d’autres, il y a une distinction entre le
processus d’assimilation du carbone et celui de la prise des nutriments en considérant que la
croissance du phytoplancton est contrélée par les concentrations internes des nutriments plutot
que par les concentrations externes dans le milieu. Les trois variables d’état sont la biomasse du
phytoplancton exprimée en chlorophylle, un pool interne de nutriments et la concentration externe
de ce nutriment. Ce modéle était appliqué dans la région des Iles Sorlingues, en été, ou la colonne
d’eau a une profondeur de 100m. Dans la partie centrale de la Mer du Nord, Radach & Moll
(1993) utilisent un modéle a trois variables d’état (phosphates, phytoplancton et détritus
benthiques) (figure 1.21) pour simuler le cycle annuel de la dynamique du phytoplancton contraint
physiquement et sous des conditions nutritives différentes.

1.2.2.4 Les modéles bidimensionnels 2D(x,z,t) résolus
verticalement.

Trés peu de modéles écologiques adoptent cette structure. Le seul exemple trouvé, en Mer du
Nord, est donné par le modéle de Evans & al. (1977) qui utilisent une résolution verticale de 10
m pour une profondeur de 40 m et une résolution horizontale de 1 km pour une distance de 128
km. Le nombre de variables d’état est de cinq (nutriments, phytoplancton et trois zooplanctons).
Une particularité est qu’il n’y a pas de limitation par la lumiere.

1.2.2.5 Les modéles bidimensionnels 2D(x,y,t) sans résolution
horizontale (modéles ‘boites’).

Quand les interactions biologiques deviennent tres détaillées, I’approche par les modéles ‘boite’ a
été sélectionnée pour représenter les distributions horizontales des constituants. Dans ce type de
modéle, les équations de continuité ne doivent pas étre résolues. L’écosystéme de la zone céticre
Belge était d’abord simulé par le modéle de Mommaerts (1978) qui posséde 12 variables d’état.
Comme dans le modéle de Tett & al.(1986), une distinction est faite entre I’assimilation du
carbone et celle des nutriments ou le découplage entre ’absorption et I’assimilation est réalisé. La
minéralisation des matiéres organiques est prise en compte de fagon explicite bien que les bactéries
pélagiques y soient représentées de fagon implicite. Une autre caractéristique importante est que le
taux de mortalité du phytoplancton est une fonction de I’état physiologique des cellules basée sur
leurs rapports Carbone/Azote. Dans la moitié est de la Baie Sud, le modéle de Pichot (1980)
découle directement du modéle de ‘budget de masse’ de Nihoul & Polk (1977). Le modele
hydrodynamique de Nihoul & Runfola (1975) fournit le calcul des flux dans les 30 boites du
modele. Les limites des boites sont basées sur la configuration des lignes de courant calculées par
le modéle de circulation résiduelle de Nihoul & Ronday (1975). Le nombre de variables d’état par
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boite est de 4: azote inorganique dissous, phytoplancton, zooplancton et matiéres organiques
dissoutes. Le sédiment y joue un role particulier car il agit comme une source pour les nutriments
et comme un puit pour les matiéres organiques mortes. Selon le modéle de Mommaerts & al.
(1984), I’efficacité écologique en Baie Sud serait de 12 % (en terme d’azote). Dans cette catégorie
de modéle, I'un des plus complexes est certainement celui de Fransz & Verhagen (1985)
(modéle SEAWAQ) (figure 1.22) qui posséde 17 variables d’état dans 7 boites paralléles
réparties le long des cdtes Hollandaises. Le but spécifique de ce modele est d’étudier les
problémes liés a I’eutrophisation des eaux. Le transport résiduel bidimensionnel est calculé par le
modéle DELWAQ (Delft Hydraulics Laboratory, The Netherlands). En ce qui concerne les
caractéristiques biogéochimiques de ce modele, on peut noter plusieurs points intéressants: il y a 6
variables d’état pour le phytoplancton (diatomées et autres phytoplanctons, chacune de ces deux
classes pouvant étre soit du vieux phytoplancton, soit du jeune phytoplancton, soit des spores ou
des stages de repos). Selon auteur, ce concept permet de simuler de fagon satisfaisante le
démarrage et le déclin rapide de la biomasse phytoplanctonique, surtout au printemps. Les
principaux nutriments sont modélisés (N, P, SI) et les détritus en suspension ainsi que ceux du
fond sont a la fois exprimés en carbone, en phosphore, en azote et en «ilice. Le zooplancton et les
bactéries sont pris en compte de fagon implicite. L’efficacité écologique calculée par le modele est
de 5 % (en terme de carbone). Les modéles les plus complexes sont ceux de Billen (1978);
Lancelot & Billen (1985); Billen & Fontigny (1987); Lancelot & Rousseau (1987) et Billen &
Lancelot (1988) (figure 1.23). Le modéle global est une mosaique de sous-modeles
(phytoplancton, minéralisations pélagique et benthique): son but est de modéliser les variations
saisonniéres des concentrations en nutriments et des biomasses phytoplanctoniques dans 7 boites
géographiques réparties de la Manche jusqu’a la Baie Germanique. Chaque boite possede ses
propres caractéristiques: apports terrigénes, temps de résidence des masses d’eau, salinité, taux de
sédimentation, turbidité de 1’eau. L’accent est mis sur les effets de I’enrichissement en nutriments,
sur la prolifération des colonies du flagellé Phaeocystis pouchetii pendant le bloom printanier. Le
zooplancton n’est pas modélisé car son rdle, dans cette aire, semble limité. On peut notamment
citer le modéle AMBIO développé en 1986 par le Groupe de Microbiologie des Milieux
Aquatiques (GMMA) a I’Université Libre de Bruxelles (ULB). Partiellement basé sur AMBIO, le
modele écologique PHAEOCYSTIS était développé dans le cadre du projet de recherche
Européen ‘The dynamics of Phaeocystis Blooms in Nutrient Enriched Coastal Zones of the
Channel and of the North Sea’.
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Figure 1.22: schéma conceptuel du modéle de Fransz & Verhagen'(1985).
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1.2.2.6 Les modéles bidimensionnels 2D(x,y,t) résolus
horizontalement.

Le modele de Dubois & Adam (1976) étudiait la distribution du phytoplancton et du zooplancton
(variables d’état), en Baie Sud, sur une aire de 215x345 km? Les nutriments contraignent, de
fagon implicite, le systéme. L’un des buts spécifiques est d’analyser la distribution en taches du
plancton: le modéle génére une ‘onde écologique’ provoquée par I’effet proie-prédateur lui-méme.
Cette onde contribue a la formation de la tache et elle se propage a une certaine vitesse,
indépendamment des mouvements par advection et diffusion. Le courant résiduel est calculé par le
- modele de Nihoul & Ronday (1975). Au nord-est de I’ Angleterre, le modéle de Horwood (1982)
essaye d’interpréter la distribution bidimensionnelle de la biomasse phytoplanctonique sur une aire
de 300x250 km?. Les variables d’état sont: un nutriment limitant et le phytoplancton. La biomasse
du zooplancton est utilisée pour fermer le systéme. Les valeurs de production primaire moyenne
calculées sont beaucoup trop faibles (137 mg C/m?¥jour). Pour une grande partie de la Mer du
Nord, le modéle MANS (Management Analysis North Sea) -DYNAMO (Delft Hydraulics
and Rijkswaterstraat, The Netherlands) est un outil pour ’analyse de I’eutrophisation. Le
transport est déterminé par le modéle hydrodynamique WAQUA qui utilise des cellules de 16x16
km? Les limites sud et nord du domaine d’étude sont respectivement le détroit de Douvres et la
latitude de 56°N. Les principaux nutriments (N, P, SI) ainsi que les diatomées et les autres
phytoplanctons constituent les variables d’état du modéle.

1.2.2.7 Les modéles tridimensionnels 3D(x,y,z,t) résolus
horizontalement et verticalement.

Ces modeles métagnostiques sont encore peu nombreux car les ressources informatiques qu’ils
requiérent sont importantes. D’autre part, la partie écologique de ces modéles est généralement
trés simple car la modélisation des processus hydrodynamiques complexes mobilise la plus grande
partie des ressources disponibles. Dans ce type de modéle, un compromis doit étre trouvé entre le
réalisme et la faisabilité (Nihoul, 1992). Le modéle NORWECOM (Institute of Marine
Research, Norway) simule les écosystémes de la Mer du Nord, du Skagerrak et du Kattegat. La
partie biogéochimique est basée sur le modéle de Asksnes & Lie (1990). Les nutriments (N, P,
SI), les détritus (azote organique mort), les diatomées,les flagellés et la lumiére dans la colonne
d’eau sont des variables d’état. Malgré I’importance du zooplancton en Mer du Nord, il n’est pas
modélisé. Le modéle de Delhez & al. (1993) et Delhez & Martin (1994) a I’énorme avantage de
tenir compte d’une chaine nutritive fermée (figure 1.24). Le domaine de simulation est beaucoup
plus étendue puisqu’il englobe toutes les mers du PCNOE (Plateau Continental Nord-Ouest
Européen). L’un des points faibles de ce modele est qu’il ne tient compte que d’un seul nutriment
(azote inorganique total) alors que les phosphates et les silicates peuvent étre limitants selon les
régions et les especes de phytoplancton. Cependant, si de telles modifications étaient apportées au
modele il serait alors nécessaire d’accroitre la complexité de la structure globale en créant, par
exemple, une autre variable d’état pour les diatomées.
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Chapitre 11







2.1 Observations et mesures pendant le FLEX’76 experiment.

2.1.1 Les origines et les buts du FLEX’76 experiment.

Sous I'impulsion de L’ICES (International Council for the Exploration of the Sea) et de JONSIS
(Joint North Sea Information System) un grand nombre de bateaux (16) et de scientifiques
d’origines et de spécialités différentes prenaient part au JONSDAP’76 (Joint North Sea Data
Acquisition Programme 1976). Le nombre des publications (119 contributions au moment de la
parution du FLEX Atlas) démontre I'importance et I’intérét scientifique de cette expérience unique
et passionnante.

.

P

_590

Continent

Figure 2.1: Position de la boite du FLEX en Mer du Nord. (D’apres Gieskes & Kraay, 1980). FLEX’76 experiment.

Le groupe JONSIS organisait successivement 3 projets de recherches (JONSDAP, JONSDAP*73
et JONSDAP’76). Le dernier de ces projets était associé & un groupe de scientifiques allemands du
Sonderforschungbereich ‘Meeresforschung’” (SFB 94). Les buts de ces deux programmes
(respectivement INOUT et FLEX) étaient trés différents mais complémentaires.

Le programme INOUT tentait de caractériser la circulation résiduelle de la Mer du Nord en
couvrant la période du 15 mars au 23 avril 1976.
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Le FLEX’76 (Fladen Ground experiment 1976, 25 mars au 13 juin 1976) était une étude
interdisciplinaire qui avait pour objet de rechercher les facteurs responsables de ’apparition du
bloom printanier de phytoplancton dans la région septentrionale de la Mer du Nord. L’éclairement,
I’état de la mer, la turbulence, I’advection, la stratification verticale, les concentrations des
nutriments, la reminéralisation et les interactions biologiques étaient autant de facteurs & étudier
pour comprendre la mécanique d’un bloom. Dans cette optique, I’aire du Fladen Ground était
choisie en pensant que les mouvements des masses d’eau seraient faibles et qu’il n’y aurait pas de
zones frontales importantes (Dooley, 1974).
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Figure 2.2: Bathymétrie (profondeurs en metres) dans la boite du FLEX et position de la Station Centrale. (D’aprés
le FLEX Atlas). FLEX 76 experiment.

Un grand nombre de difficultés surgissaient surtout par un manque d’expérience dans ce domaine
(Lenz & al., 1980) :

e les échelles spatio-temporelles caractéristiques des taches de plancton étaient encore trés peu
connues a cette époque -et donc ils avaient une grande difficulté & déterminer la fréquence des
échantillonnages.

e personne jusque la n’avait essayé de mesurer autant de parametres physiques, chimiques et

biologiques pendant une si longue période de temps. Deux années apreés le FLEX’76, certaines
analyses, certains comptages et triages n’étaiert pas encore termines.
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La stratégie d’échantillonnage était un point trés délicat : idéalement le bateau doit rester en
contact étroit avec la méme masse d’eau pour minimiser les effets de I’advection et de la
distribution en taches. Cependant, dans le cas du FLEX, des études précédentes montraient que
cette stratégie n’était pas souhaitable en raison du cisaillement des courants. Pour s’en convaincre
nous aurons I’occasion de comparer les résultats du FLEX’76 (station centrale fixe) et ceux du
REFLEX’83 (bouée dérivante). Par conséquent, il était décidé d’entreprendre une étude sur un
carré de 100 km de coté (‘bdite’ du FLEX, figure. 2.1 ) a la fois pour une étude horizontale des
paramétres physiques et des distributions des constituants chimiques et biologiques, mais aussi
pour une étude intensive sur la structure de la colonne d’eau en un point géographique bien précis
situé approximativement au centre de la boite FLEX ( Station Centrale : Lat. 58°55’N Lon.
0°32’E, 155 m de profondeur, Fig. 2.2 ).

2.1.2 Structure physique de la colonne d’eau a la Station
Centrale.

Nous n’envisageons pas ici de donner une description détaillée de toutes les grandeurs physiques
qui ont été mesurées a la Station Centrale. Seules la température, la turbulence verticale, les
propriétés optiques et les influences hydrodynamiques seront abordées afin d’apprécier les
principaux facteurs qui conditionnent la dynamique de I’écosystéme.

Nous tenterons de vérifier ’hypothése de I’homogénéité horizontale que nous utilisons pour la
construction des modeéles 1D physiques et biologiques.

2.1.2.1 Structure thermique et turbulence.

Selon Soetje & Huber (1980) la distribution de la température dans la colonne d’eau est
déterminée par deux forces météorologiques externes : le flux de chaleur net & I'interface air-mer
et le transport de chaleur dans la colonne d’eau par les processus de mélange. Ces processus de
mélange sont engendrés d’une part par la friction du vent sur la surface de I’eau et par les courants
de marée qui générent essentiellement une turbulence sur le fond. Cette turbulence est générée par
un gradient vertical de vitesses. Dooley (1979) remarquait les effets d’une telle turbulence par la
haute turbidité des eaux de fond dans ’aire de la Clyde ou les courants sont faibles et ou les
caractéristiques hydrographiques sont similaires & celles du Fladen Ground. Pendant le FLEX’76,
Davies & Payne (1984) qui mesuraient les flux de sédimentation, constataient qu’il y avait une
augmentation du matériel collecté dans les trappes situées prés du fond (jusqu’a 50 m au-dessus
du fond). Ils concluaient que cela ne pouvait étre dfi qu’a une resuspension du matériel de fond.
Wandschneider (1980, 1983) notait la présence de formes phytoplanctoniques, vivant
normalement sur le fond, au niveau des couches de surface (avant le bloom principal).

La figure 2.3 représente la structure thermique de la colonne d’eau pour toute la période du

FLEX, a la Station Centrale. L’évolution thermique de la colonne d’eau peut étre divisée en 2
périodes (Soetje & Hubert, 1980):
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Figure 2.3: évolution de la température (°C) dans la colonne d’eau de la Station Centrale. La vitesse du vent (a 10
métres au-dessus de la surface) ainsi que le budget radiatif sont aussi indiqués. (Soetje & Hubert, 1980). FLEX’76
experiment.

o Période du 26 mars au 14 avril: pendant cette période, le flux net de chaleur en surface était
souvent nul sur une période de 24 heures. Les vents étaient relativement forts et les tensions de
surface étaient importantes. La distribution verticale de la température était homogeéne (6.2°C)
jusqu’au 14 avril. Aprés cette date on assistait a un réchauffement progressif des couches
supérieures qui atteignaient une température de 6.3°C le 17 avril.
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e Période du 17 avril au 13 juin: le flux net de chaleur (périodes de 24 heures) devenait positif et
les vents avaient, en moyenne, diminué d’intensité. Du 17 au 20 avril, les premiers signes d’une
faible stratification thermale apparaissaient: la température de surface atteignait 6.7°C. La
thermocline principale s’installait & une profondeur d’environ 60 m avant le 27 avril. Entre le 10 et
le 12 mai les vents sont faibles et cette période était caractérisée par I’apparition d’une seconde
thermocline & une profondeur de 15 m avec une eau de surface qui atteignait une température de
7.6°C. Le 13 et le 14 mai, une tempéte (forte intensité du vent) homogénéisait les couches de
surface et les deux thermoclines fusionnaient : la température de surface retombait a 7°C. Le 22
mai une nouvelle thermocline se formait et la température de la couche supérieure atteignait 7.7°C.
L’apparition d’une troisiéme thermocline avait lieu le 23 mai et on assistait encore a un
réchauffement des eaux de surface (température de 8.2°C). Le 27 mai cette derniere thermocline
était détruite et elle se reformait le jour suivant. A partir du 31 mai, la structure thermale était
caractérisée par deux thermoclines (25 et 60 m) jusqu’a la fin de la période. La température de
surface atteignait alors une valeur de 9.2°C.

2.1.2.2 Mesure des paramétres optiques.
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Figure 2.4: mesures de quelques paramétres optiques 4 la Station Centrale. a: couverture nuageuse (octas). b:
niveaux de 1’éclairement (quanta) dans la gamme des longueurs d’onde 350-700 nm. c: indice de couleur de la mer
obtenus a 0, 1 et 2 métres. (Hojerslev, 1982). FLEX’76 experiment.

Une autre caractéristique physique importante de la colonne d’eau est sa capacité a transmettre
Pénergie lumineuse nécessaire & la croissance des algues. Les eaux du Fladen Ground
appartiennent aux classes optiques II et III (HOjerslev, 1982) selon la classification de Jerlov
(1976). Les mesures optiques au sein de la colonne d’eau montrent les changements de
concentration et de composition des matiéres en suspension. La figure 2.4 indique que la
couverture nuageuse n’était pas le seul facteur qui modifiait la pénétration de la lumiére en
profondeur. Dans le spectre visible de la lumiére (350-700 nm), la profondeur de la couche
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euphotique (définie comme 1% de la luminosité de surface) montrait une grande variation
temporelle. Autour du 30 avril et du 23 mai, les faibles profondeurs de la couche euphotique
correspondaient 4 deux blooms phytoplanctoniques que nous analyserons par la suite.

2.1.2.3 Validité de I’hypothése de ¢ ’homogénéité
horizontale’.

La modélisation écohydrodynamique de la colonne d’eau et la validation des résultats du FLEX
dépendent de la validité de I’hypothése de © I’homogénéité horizontale’. En d’autres termes, si les
influences hydrodynamiques (circulations transitoire et résiduelle) ont entrainé de fortes
perturbations tant au niveau des parametres physiques qu’au niveau des constituants chimiques et
biologiques, toutes tentatives de simulation avec un modéle unidimensionnel (selon la verticale)
seraient vouées a I’échec.

D’autres facteurs, tous aussi important que les influences hydrodynamiques peuvent entrainer une
inhomogénéité horizontale : la distribution en taches des organismes planctoniques, la migration
horizontale des organismes de taille importante (et qui sont donc indépendants du mouvement des
masses d’eau).

Dans le premier chapitre, nous avons mentionné que la circulation résiduelle de cette région était
'une des plus faibles de toute la Mer du Nord. Cependant la circulation transitoire qui est
principalement générée par les vents, les tempétes et les courants de marée pouvaient étre &
Iorigine de fortes perturbations au niveau de la Station Centrale.

Un des premiers moyens que nous utiliserons pour caractériser les perturbations provoquées par
I"advection est I’analyse de la structure thermique a la Station Centrale (figure 2.3): Soetje &
Hubert (1980) constataient qu’il y avait un excés du contenu en chaleur qui pouvait étre provoqué
par une advection a long terme dont la signature était I’augmentation lente de la température du
fond.

La variabilit¢ des parametres optiques mesurés est aussi un bon indicateur d’une éventuelle
advection : c’est le cas, par exemple, de ’index de couleur de la mer et du niveau de lumiére dans
la colonne d’eau exprimé comme un pourcentage de la luminosité de surface (figure 2.4). Ces
deux parametres sont constants pendant la journée et donc indépendant des conditions lumineuses
de surface. Si des variations journaliéres survenaient (le 9 avril par exemple), elles étaient dues a
’advection des masses d’eau qui avaient des caractéristiques optiques différentes.

Les conservations des masses de l’azote et du phosphore peuvent fournir de précieux
renseignements sur d’éventuelles importations ou exportations de matériels dissous et particulaires
par advection. Eberlein & al. (1980 a) calculaient les budgets de I’azote et du phosphore pour
toute la période du FLEX (figure 2.5). Le seul probléme de ces calculs de budget est qu’ils ne
tenaient pas compte de la matiére organique dissoute (DOM) alors que leur proportion dans la
matiere organique (OM) est souvent trés importante, surtout aprés un bloom. Cela peut expliquer
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le pourcentage de déviation négatif du phosphore pour la période du 2 au 24 mai. Selon les
conclusions de Eberlein & al. (1980 a), les changements bruts dans les budgets étaient
probablement dus & des processus hydrodynamiques : les pourcentages de déviation pour I’azote
et le phosphore évoluent parallélement. Il semblerait que les principales fluctuations survenaient
principalement dans les couches de fond qui avaient un poids beaucoup plus important dans les
calculs des budgets car elles étaient trés riches en nutriments.
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Figure 2.5: pourcentages de déviation par rapport aux valeurs moyennes de ’azote (e----¢) et du phosphore
(s——=). m.d.: erreur moyenne. (D aprés Eberlein & al., 1980 a). FLEX 76 experiment.

Les travaux de Hammer & al. (1979) démontrent qu’il n’y a pas de différence significative pour les
concentrations de phosphate autour de la station centrale dans un rayon de 10 Km pour la période
du 24 avril au 3 mai. Des travaux équivalents (calculs de budget de I’azote et du phosphore)
étaient réalisés par Kattner & al. (1980 a) : il semble que la période du 8 au 13 mai ne donne pas
des budgets équilibrés. Ils constataient aussi une forte augmentation des phosphates et de nitrates
dans les couches de surface et concluaient que cela pouvait seulement étre expliqué par des
processus advectifs. Cette augmentation est aussi remarquable au niveau de I’ammonium et il est
possible, tout du moins pour le phosphate et I’ammonium, que ces élévations de concentration
correspondent partiellement a une reminéralisation par des processus de dégradation bactérienne
et 4 une excrétion par le zooplancton. D’autre part, ¢’est durant la méme période que I'intensité du
vent augmente : cette tempéte était assez forte pour créer un fort mélange vertical avec, pour
conséquence, une homogénéisation des constituants dissous et particulaires et donc une
augmentation des concentrations des nutriments dans les couches de surface aux dépens des
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couches de fond. Kattner & al. (1980 a) recommandaient de ne pas inclure cette période dans les
essais de modélisation. Nous 1’avons vu, tous ces calculs de budget ne tiennent pas compte de la
DOM (Eberlein & al.,, 1980 a; Kattner & al., 1980 a) et des erreurs supplémentaires peuvent
compliquer I'interprétation des calculs (comportements migratoires des organismes, échanges aux
interfaces eau-sédiment et air-mer).

Weichart (1980) mesurait la salinité, I’alcalinité, le PH et la concentration des nutriments & une
profondeur de 10 métres entre le 8 avril et le 4 mai. Il ne notait pas de grandes variations en ce qui
concerne la salinité et I’alcalinité et il considérait que les variations du PH et des concentrations
des nutriments résultaient avant tout de la distribution en taches des constituants chimiques et
biologiques.

Globalement, il apparait que les avis sont assez partagés : selon Eberlein & al. (1980 a) les
influences hydrodynamiques sont faibles & I’exception de la période entre le 8 et le 13 mai. Pour
Hammer & al. (1979, 1980) et Weichart (1980), I’advection et la distribution en taches sont faibles
pendant le premier bloom ( ils n’avaient pas étudié le second bloom du mois de mai). Finalement,
Krause & Radach (1980) remarquaient la faiblesse des courants dans le Fladen Ground et ils
pensaient que les masses d’eau qui passaient 4 la Station Centrale avaient une histoire similaire du
développement de la vie. D’autre part, Gassmann & Gillbricht (1982) estimaient que leurs analyses
étaient compliquées par des mouvements massifs d’eau; en fait, leurs mesures de DOC étaient
hautement anormales (Gassmann & Gillbricht, 1982) et ils tentaient d’expliquer cette anormalité
par I'influence d’une forte advection.

Z.i.3 Distribution des nutriments et limitation de la
croissance phytoplanctonique.

2.1.3.1 Distribution des éléments nutritifs.

A la Station Centrale, I’échantillonnage des nutriments était effectué réguliérement toutes les 6
heures. Les figures 2.6, 2.7, 2.8 et 2.9 présentent les évolutions des nutriments les plus importants
pour le développement du phytoplancton. Différentes techniques étaient utilisées pour les mesures
des concentrations et il était donc nécessaire de calibrer les résultats issus des différentes
méthodes : on constate que les résultats sont similaires mais des divergences apparaissent pour les
faibles concentrations qui sont principalement localisées en surface (Eberlein & al., 1980 b). Les
concentrations de fond (profondeurs supérieures & 90 métres) de tous les nutriments (sauf
I’'ammonium) ne montrent pas de variations temporelles jusqu’au 4 mai. Pendant le premier bloom
(21 avril au 8 mai) la forte diminution des nutriments inorganiques dissouts dans les couches de
surface est presque complétement compensée par I’augmentation de la matiére particulaire et selon
Eberlein & al. (1980 a) les silicates sont presque totalement épuisés ce qui suggere une limitation
de la poussée phytoplanctonique par la silice (a cette période les diatomées sont prédominantes).
La nouvelle poussée phytoplanctonique (19-23 mai) est caractérisée par une diminution simultanée
des concentrations des phosphates et des nitrates/nitrites mais ce n’est pas le cas pour les silicates
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car les diatomées sont pratiquement absentes de la colonne d’eau. A la fin de ce second bloom (23
mai-5 juin), la détermination des facteurs limitants est compliquée par la présence des thermoclines
qui isolent certaines couches d’eau. On peut remarquer, cependant, que les concentrations
minimales atteintes sont plus élevées que celles pendant la phase de déclin du premier bloom.
Selon Eberlein & al. (1980 a), ce second bloom est limité & la couche de mélange (couche d’eau
entre la surface et la premiére thermocline) dans laquelle ils constatent que les nitrates sont
complétement épuisés ( facteur limitant). Les nutriments de la couche intermédiaire (entre les deux
thermoclines) sont présents en quantité suffisante mais le gradient de température limite les
échanges avec la couche de mélange. Les concentrations de phosphates dans les couches de fond
et intermédiaire sont trés fluctuantes et sont peut-étre influencées par des processus advectifs.
Entre le 9 et le 13 mai (période entre les deux blooms) toutes les concentrations des nutriments
augmentent au niveau des couches de surface. Cette augmentation peut étre due & deux facteurs:
soit une influence hydrodynamique, soit une reminéralisation des nutriments. La reminéralisation
de la silice est un processus lent et il est peu probable que cette augmentation soudaine des
silicates ne soit attribuable qu’aux processus de reminéralisation. D’autant plus que cette période
est caractérisée par des vents forts qui engendrent un important mélange vertical qui homogénéise
les couches de surface. Néanmoins, les reminéralisations plus rapides des phosphates et de
’ammonium ne doivent pas étre exclues. Le transport latéral des nutriments était peut-&tre
important durant cette période car des eaux riches en nutriments étaient détectées au nord-est de
la Station Centrale, 4 une profondeur de 3 métres (une valeur maximale de 6 pg at N-NO3/1 y était
enregistrée).

L’évolution, dans les couches de surface, des concentrations des nutriments sont grossiérement
~ paralléles sauf pour ’'ammonium. Selon Eberlein & al. (1980 b), la reminéralisation des nutriments
commence aprés le premier bloom ('le 5 mai). Dans les couches de fond, les concentrations des
phosphates augmentent légérement & partir du 10 mai ce qui ne semble pas étre le cas des silicates
(faible vitesse de reminéralisation). On observe une augmentation continue de ’ammonium dans
toutes les couches et sur toute la période du FLEX. Entre le 30 avril et le 16 mai, les
concentrations d’ammonium sont plus importantes dans la couche de mélange. Cette tendance
s’inverse entre le 22 mai et le 3 juin ( les concentrations les plus élevées se situent au niveau de la
thermocline principale). Cette augmentation est attribuée d’une part a la reminéralisation et d’autre
part & Dactivité excrétoire du zooplancton dont un certain nombre d’espéces effectuent des
migrations verticales au travers de la thermocline dans la derniére période du FLEX76.

2.1.3.2 Limitation de la croissance phytoplanctonique.

Nous I’avons vu, les silicates limitent la croissance des diatomées qui est le groupe majeur du
phytoplancton pendant le premier bloom. Qu’en est-il des autres groupes phytoplanctoniques qui
n’utilisent pas les silicates ?

Si une limitation de croissance de ces groupes phytoplanctoniques par les nutriments existe, il est
important de savoir si ’azote (nitrates + nitrites + ammonium) ou le phosphore (phosphates) est le
facteur limitant car nous en déduirons les unités biogéochimiques des modeles
écohydrodynamiques.
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Figure 2.10: évolutions des rapports N/P. Rapport N/P de toute la matiére particulaire contenu dans la colonne
d’eau (e----¢). Rapport (nitrates+nitrites+ammonium)/phosphates dans toute la colonne d’eau (e———se). Rapport
(nitrates+nitrites)/phosphates dans la couche de mélange (% X). (D’aprés Eberlein & al., 1980). FLEX’76

experiment.
- i
20k I
NOj + NO: !
PO, [
13 R A ;
RATIO | N\ l
Bl - VS P i
ATOMS [ \/ N\ A
10k Vo \ /\
L S0y /‘
i FOT : A
L S~ Mo / |
W
b "~ N VA
i VASNBYS
— \2/\ !
i
e e 1 tge T es Tare Vige Taa 1200 10 T20e '23e | 2a% 1284 126 1202 f23a ' 9a @394 | 45 !

IIME —mMmM8m——

b---< 3fm =--A6l 7 p-—----—--—mm-m—-— < 3IKM —--mm-emmm oo 4.6 bedising< 3Km

10m DEPTH

Figure 2.11: évolutions des rapports N/P et SI/P & une profondeur de 10 métres. (D’aprés Weichart,
1980).FLEX’76 expertiment

Eberlein & al. (1980 a) et Weichart (1980) ont calculé les rapports azote/phosphore et
silice/phosphore des nutriments pendant la période du FLEX (figures 2.10 et 2.11). Tous les
nutriments sont exprimés en terme d’atomes. Le 12 avril (avant le bloom), les rapports
nitrates+nitrites/phosphates et silicates/phosphates sont respectivement égaux a 15 et 6.5 a une
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profondeur de 10 m (figure 2.11). Au début de la croissance phytoplanctonique (vers le 19 avril),
le rapport nitrates+nitrites/phosphates diminue légérement tandis que le rapport
silicates/phosphates est encore constant. C’est a partir du 23-24 avril que le rapport
silicates/phosphates commence & diminuer car les diatomées se développent plus tardivement (ceci
est confirmé par les courbes individuelles des nutriments: figure 4 de Weichart, 1980 ). A la fin de
la période d’étude de Weichart (1980), les rapports ont des valeurs de 4 et 2. Cet auteur calcule
les rapports des concentrations entre le 12 avril (d) le 1 mai (f) & une profondeur de 10 m:

[ phosphates] ; [silicates] , [nitrates + nitrites] ;
03 ——=01 =0.05

| phosphates], o [silicates], [nitrates + nitrites]

Pour toute la période du FLEX, Eberlein & al. (1980 a) calcule ’évolution du rapport
nitrates+nitrites+ammonium/phosphates pour toute la colonne d’eau et celle du rapport
nitrates+nitrites/phosphates pour la couche de mélange (figure 2.10). Le premier de ces rapports
est relativement constant car les concentrations importantes des couches de fond influencent les
calculs bien qu’il soit possible de voir une baisse significative de ce rapport pendant le second
bloom (& partir du 23 mai). L’évolution du second rapport est beaucoup plus représentative des
couches de surface: les oscillations entre les deux blooms (période du 3 au 13 mai) sont
importantes et le second bloom est marqué par une diminution de ce rapport. Eberlein & al. (1930
a) trouvent une corrélation négative et significative de pente m = - 0.12 apreés le 22 mai. Entre le
24 avril et le 8 mai, ils calculent les pourcentages de réduction des différents nutriments: nitrates:
75 %; phosphates: 77 %; silicates: 98 %. Ils concluent que la silice limite le premier bloom. A une
profondeur de 10 m ou dans la couche de mélange Weichart (1980) et Eberlein & al. (1980 a) ne
tiennent pas compte des concentrations d’ammonium dans le calcul des rapports N/P des
nutriments. Les fortes concentrations de ’ammonium se situent au niveau de la ‘thermocline
principale, dans la derniére période du FLEX. Pendant la tempéte du 9 au 13 mai, toutes les
concentrations des nutriments augmentent au niveau des couches de surface et il est donc probable
que la prise en compte de cet élément nutritif dans le calcul des rapports soit négligeable.

Radach & al. (1984) tentaient de déterminer 1’élément limitant en calculant directement les valeurs
de lIa limitation par I’utilisation d’une fonction de Michaelis-Menten. Tout leur raisonnement était
basé sur les valeurs des constantes de demi-saturation des nitrates et/ou de I'ammonium et des
phosphates dont les gammes de variation, selon la littérature, sont trés larges.

En fait, la reminéralisation, ’excrétion du zooplancton, les importations et exportations des
nutriments dans la colonne d’eau, le découplage absorption-assimilation et la présence des

réservoirs internes des nutriments au niveau du phytoplancton sont a I'origine de nombreuses
incertitudes qui ne facilitent pas I’analyse.

Selon les travaux de Weichart (1980) et Eberlein & al. (1980 a), nous estimons que:

o La silice et probablement I’azote ont contrdlé la croissance des diatomées pendant le premier
bloom.
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* L’azote semble avoir contrdlé, plus que le phosphore, les autres groupes phytoplanctoniques
pendant les deux blooms du FLEX’76.

Cependant, il existe d’autres facteurs limitants' de la croissance phytoplanctonique que nous
n’avons pas encore évoqué ( la lumiére, la température, le grazing, etc ...) et que nous aborderons
par la suite.

2.1.4 Les matiéres organiques particulaires.

2.1.4.1 Définition et composition.

La matiere organique contenue dans I’eau de mer peut étre scindée, d’une fagon purement
arbitraire, par des critéres de taille: selon Williams (1975), la fraction de la matiére organique qui
passe un filtre dont la porosité est comprise entre 0.5 et 1.0 um est définie comme la fraction
dissoute (I’autre partie retenue par le filtre est dite ‘particulaire’). Gassmann & Gillbricht (1982)
utilisaient un filtre dont la porosité était de 1.2 pm. Cette distinction dans la matiére organique n’a
pas de but précis car I’on retrouve aussi bien des organismes vivants dans la fraction particulaire
(bactéries, phytoplancton, zooplancton) que dans la fraction dissoute (virus, bactéries). De la
méme fagon, il existe des détritus de tailles tres différentes. L’intérét général de cette séparation
est peut-étre une inter-comparaison des écosystémes selon un critére simple de classification de la
matiere. ‘

La composition de la matiére organique particulaire (POM) est donc trés variée (organismes
végétaux, animaux, détritus, etc...) et il existe différentes unités pour la quantifier (poids sec, poids
humide, carbone, azote, phosphore, etc ...).

2.1.4.2 Distribution des matiéres organiques particulaires.

Plusieurs mesures des concentrations de la POM étaient effectuées pendant le FLEX’76 (FLEX
ATLAS): nous ne présenterons que celles de Gassmann (figure 2.12) qui sont exprimées en terme
de carbone organique particulaire (POC). Les deux blooms phytoplanctoniques du 29 avril et du
24 mai sont tres visibles. Les concentrations maximales sont supérieures a 500 ug C/. D autre
part, on peut constater une forte accumulation de la POM dans les couches de fond a partir du 5
mai. Les concentrations moyennes, selon différentes couches, étaient calculées par Brockmann &
al. (1983), en terme de POC, pour la couche de mélange (figure 2.13) et par Hammer & al. (1983)
pour la colonne d’eau entiére, la couche de mélange et la couche de fond en terme d’azote
organique particulaire (PON) (figure 2.14). Il est remarquable de voir la concordance des courbes
de POC et PON dans la couche de mélange. Selon Eberlein & al. (1980 a), les évolutions de PON
et de POP (phosphore organique particulaire) sont presque paralléles: les différentes estimations
(en carbone, en azote et en phosphore) sont similaires et il aurait été intéressant de connaitre les
évolutions des rapports POC/PON, POC/POP et PON/POP.
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La figure 2.13 compare les courbes du POC et du phytocarbone (concentration calculée et non
mesurée, Brockmann & al., 1983) qui évoluent parallélement pendant la phase de croissance
exponentielle du phytoplancton. Quand la limitation de la croissance phytoplanctonique par les
nutriments intervient (aprés le 30 avril) les courbes divergent (la diminution du phytoplancton est
plus rapide). Selon Brockmann & al. (1983), cette diminution est liée a la mortalité naturelle du
phytoplancton, a sa consommation par le zooplancton, a I’exsudation de matiéres organiques
dissoutes dans le milieu.
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Figure 2.13: évolutions de la concentration moyenne des nitrates (ug at N/dm®) dans la zone euphotique (A—aA),
du carbone particulaire (pg C/dm?) dans le couche de mélange (e---¢), du phytocarbone (ug C/dm?) dans la couche
de mélange (x—x) et de la production primaire nette cumulée (ug C/dm?) déterminée par Weigel & Hagmeier
(0—o0) (résultats son publi€s). (D’aprés Brockmann & al., 1983). FLEX"76 experiment,
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 Figure 2.14: évolutions des concentrations moyennes de 1’azote particulaire. total: colonne d’eau entiére.
m.L.(mixed layer): couche de mélange. 1.1. (lower layer): couche de fond. (D’aprés Hammer & al., 1983). FLEX’76
experiment.

L’accumulation de la POM dans les couches de fond (figures 2.12 et 2.14) était aussi observée par
Eberlein & al. (1980 a) qui constataient une augmentation de la POP pendant les périodes du 4-14
mai et du 27-31 mai. Les maximums, en profondeur, sont décalés par rapport aux maximums des
eaux de surface: il s’agit trés certainement d’une sédimentation de la POM.

49




2.1.4.3 Relation POM - phytoplancton pendant un bloom.

Afin de montrer les liens étroits qui unissent la POM et le phytoplancton pendant un bloom, nous
nous intéresserons au REFLEX’83. Cette expérience est capitale car elle nous permettra de mieux
comprendre et de mieux analyser les résultats du FLEX’76. La différence majeure de ces deux
expériences est la stratégie d’échantillonnage: pendant le REFLEX’83, les mesures étaient
effectuées 4 partir d’une bouée dérivante. La figure 2.15 montre la distribution du POC: comme
dans le cas du FLEX, les concentrations de surface sont trés élevées (200-500 ug C/dm?) et elles
atteignent 50 pg C/dm?® dans la couche 40-60 m.
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Figure 2.15: Contenu en carbone organique dans la colonne d’eau pendant le REFLEX83 (28 avril - 24 mai 1983).
a: POC (ug C/dm?). b: DOC (ug C/dm?®). (D apres Cadée, 1986).

Les eaux situées plus profondément ont des concentrations de POC qui varient entre 30 et 40 ug
C/dm?. Durant la méme expérience, Gieskes & Kraay (1986) mesuraient de hautes concentrations
de chlorophylle a dans les 30 premiers métres (zone euphotique). Selon Cadée (1986), le POC de
la couche euphotique est trés largement constitué de phytoplancton. A une échelle temporelle plus
petite, Cadée (1986) calcule les différences entre les concentrations maximales du POC le jour et
les concentrations minimales de nuit et il constate qu’elles sont du méme ordre que les variations
de la production primaire. On peut donc conclure que, pendant un bloom (surtout pendant la
phase exponentielle de croissance), les variations du POC sont corrélées positivement aux
variations de la chlorophylle a. La figure 2.16 montre la relation POC-Chl a pour le début et la fin
de la période: le rapport POC/Chl a est d’environ 25 en début d’expérience et il est compris entre
17.5 et 83 a la fin. Ce qui est plus intéressant se sont les valeurs de POC pour lesquelles les
concentrations de Chl a sont nulles: ¢’est-a-dire la partie essentiellement détritique du POC qui est
de 20-40 pg C/dm? pour le début et de 25 pg C/dm?® 4 la fin. Steele & Baird (1965) mesuraient un
POC détritique de 50 ug C/dm? en région septentrionale de la Mer du Nord. En utilisant la méme
méthode, Postma & Rommets (1984) calculaient la méme quantité en région centrale. Enfin il est
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intéressant de constater que ces valeurs correspondent approximativement aux valeurs des
couches de fond (avant les périodes de grande sédimentation) pour le FLEX’76 et le REFLEX’83.
11 se peut que ce POC détritique soit constitué de matiéres tres réfractaires et qu’il représente un
niveau de base du POC. Toutes ces considérations seront importantes quand nous aborderons les
mesures des biomasses phytoplanctoniques. ' ' '

ndml
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Figure 2.16: Relation POC-Ch! a pendant le REFLEX 83 (28 avril - 24 mai 1983). a: pour le début de la période
(o: 29/4; 0: 30/4; A: 1/5;0Q: 2/5; ¥ 3/5). b: pour la fin de la période (A: 18/5; W: 19/5; 0 20/5; A:21/5; V: 22/5;
0: 23/5; #:24/5). (D’aprés Cadée, 1986).

2.1.5 Evolution et composition du phytoplancton.

2.1.5.1 Méthodes de mesures et concentrations des
chlorophylles a totale et active.

Pendant le FLEX, les mesures des concentrations de chlorophylle a ont été réalisées selon deux
méthodes (Radach & al., 1980 ):

e une détermination des concentrations par fluorométrie in vivo et in situ dont ’avantage est une
haute résolution verticale mais les valeurs absolues ne peuvent étre obtenues qu’aprés calibration
des données avec les résultats d’une autre méthode. '

e une détermination conventionnelle de la chlorophylle a par utilisation d’un photométre spectral.
Cette méthode mesure les concentrations de chlorophylle a totale et il était donc important de
pouvoir fournir une estimation de la chlorophylle a active. La différence entre ces deux quantités
est représentée par des dérivés de la chlorophylle a (phaeopigments, chlorophyllides, etc...).
Radach & al. (1980 ) ont utilisé la méthode de Lorenzen qui permet une cprtaine différenciation en
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soustrayant les concentratlons de phaeophytine a celles de la chlorophylle a totale, le résultat est
 une evaluatxon de la chlorophylle a active.

‘ SelOn Aiken (1980), la méthode de détermination par fluorométrie ne détecte que la partié non

active de la chlorophylle a si les mesures sont effectuées pendant le jour. Selon Gieskes & Kraay

. (1980) la chlorophylle a active ne peut pas étre distinguée des chlorophyllides a avec les méthodes

T ﬂuorometrlque et spectrophotométrique de Strickland & Parsons (1968). D’autre part, Gieskes &

~ Kraay (1986) comparent les valeurs fournies par un HPLC (High Performance Liquid

‘Chromatography) et par les méthodes conventionnelles de mesures de la chlorophylle a: les

-~ mesures par HPLC sont plus faibles et I’écart est seulement de 15% cet écart étant
' ﬂessentlellement du ala presence des derlves de la chlorophylle.

‘ ‘Les ﬁgures 2. 17 et 2.18 montrent les évolutions des chlorophylles a totale et active mesurées par
- Radach & al. (1980). Les deux blooms du 30 avril et du 23 mai sont bien apparents, la
: sedlmentatlon des cellules végétales débute vers le 4 mai et I’on peut noter les grandes similitudes

qui ‘existent entre les évolutions des chlorophylles a (active et totale) avec celle du POC.

L’intégration des concentrations des chlorophylles a (active et totale) sur les 100 premiers metres

- de la colonne d’eau ne révéle pas une grande différence entre les deux grandeurs jusqu’au 30 avril

(figures 2.19 et 2.20).

' 600" mg/ m?
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, Figure 2.19: chlorophylle a totale intégrée sur la couche 0-100 m (mg Chl a/m?) 4 la Station Centrale. (D’aprés
: Radach & al., 1980). FLEX’76 experiment.
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Figure 2.20: chlorophylle a active intégrée sur la couche 0-100 m (mg Chl a/m?) 4 la Station Centrale. (D’apres
Radach & al., 1980). FLEX’76 experiment.
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Figure 2.17: Distribution de la chlorophylle a totale (mg Chl a/m?) a la Station Centrale. (D’aprés Radach & al.,
1980). FLEX’76 experiment.
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Figure 2.18: Distribution de la chlorophylle a active (mg Chl a/m®) ala Station Centrale. (D’aprés Radach & al.,
1980). FLEX’76 experiment.
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2.1.5.2 Méthodes de mesures et concentrations du
phytoplancton en terme de carbone, rapport C/Chl a.
L’évolution du rapport C/Chl a du phytoplancton pendant le FLEX’76 est montré par la figure

2.21. La période qui suit le maximum du premier bloom (aprés le 30 avril) est caractérisée par un
rapport C/Chl a qui varie entre 5 et 1.

RAPPORT C/CHL a integration: 0—30m

19.0 15.0 20.0 25.0
L L

RAPPORT C/CHL a (gC/gCHL a)

5.0
L

0.0

T Ll T 13 T
84 94 104 14 124 134 144 154 164
TEMPS (jours)

Figure 2.21: Evolution du rapport C/Chl a dans la couche 0-30m. (D’apres Radach & al., 1994). FLEX'76
experiment,

Nous nous attendions a ce que ce rapport baisse au printemps car les jeunes populations
phytoplanctoniques sont connues pour avoir une forte concentration de pigments pendant la phase
de croissance mais il est trés surprenant d’obtenir des valeurs aussi faibles. Selon Reid & al. (1990)
ce rapport est hautement variable et il est compris entre 50 et 150 dans des populations
phytoplanctoniques ot les conditions physiologiques sont mélangées. Ce rapport peut aller jusque
300 et méme plus dans un bloom déclinant de Phaeocystis sp. et dans d’autres espéces coloniales
dont les cellules sont entourées d’un mucilage polysaccharidique (Corymbellus aureus,
Chaetoceros socialis). Cependant, dans un bloom printanier constitué majoritairement de
diatomées et donc de cellules en bonne santé, il est reconnu que la gamme de variation est
beaucoup plus étroite (entre 25 et 50).

Les valeurs obtenues pendant le FLEX’76 sont donc beaucoup plus faibles que la plus faible
estimation donnée par Parsons & al. (1977) qui est de 25.
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Il était alors intéressant de comparer les résultats du FLEX’76 avec d’autres résultats issus
d’expériences ou le rapport C/Chl a était mesuré dans des conditions similaires (région, époque).
C’est en 1981 que Gieskes & Kraay (1983) estimaient les rapports C/Chl a entre le 30 avril et le
10 mai en région centrale de la Mer du Nord. Durant cette expérience, le maximum de
chlorophylle a ne dépassait pas 3 pg Chl a/l aux alentours du 5 mai 1981. Les rapports C/Chl a
étaient compris entre 3 et 33 pour les échantillons de surface (0-10m) et entre 2 et 32 pour les
échantillons situés prés du fond (40-45m). Quand les plus fortes biomasses €taient enregistrées (le
5 mai) les valeurs respectives des rapports C/Chl a, en surface et au fond, étaient de 6 et 2. On
pourrait donc penser, selon ces nouvelles estimations, que les valeurs du FLEX’76 sont assez
représentatives des valeurs mesurées en Mer du Nord mais ceci ne nous explique pas les larges
différences qui existent avec les nombreuses autres estimations. Il convient donc d’analyser les
différentes méthodes d’estimation de la biomasse pour y déceler d’éventuelles erreurs. Nous avons
trois possibilités:

e Possibilité N°1 = Les concentrations de Chl a sont surestimées.
e Possibilité N°2 = Les concentrations de phytocarbone sont sous-estimées.
e Possibilité N°3 = Une combinaison des deux points précédents.

Dans le rapport calculé par Radach & al. (1994) (figure 2.21) ce sont les concentrations de
chlorophylle a totale qui ont été utilisées et ceci pourrait conduire a une sur-estimation du rapport.
Cependant les figures 2.19 et 2.20 montrent que la différence Chl a totale - Chl a active reste tres
faible sur toute la période et surtout jusqu’au 30 avril (maximum du premier bloom) car les
concentrations des dérivées de chlorophylle a sont encore trés faibles avant cette date. Une autre
éventualité serait que les biomasses phytoplanctoniques exprimées en chlorophylle soient
surestimées par un défaut quelconque de la méthode utilisée. Cependant, il est assez remarquable
de voir la régularité des biomasses maximales printanieres, dans ’aire du Fladen Ground, calculées
par différents auteurs et selon des méthodes non équivalentes: Steele & Baird (1965) calcule selon
une méthode conventionnelle une valeur maximale d’environ 10 pg Chl a/l le 28 avril 1962, les
résultats du FLEX’76 donnent une valeur maximale 1égérement supérieure a 10 pg Chl a/l le 30
avril (figures 2.17 et 2.18) et Gieskes & Kraay (1986), pendant le REFLEX’83, mesurent des
maximums comparables au moyen d’un HPLC, le 2 mai 1983.

Nous sommes donc en mesure de dire que les estimations des concentrations de chlorophylle
semblent trés satisfaisantes et que méme si ces concentrations sont légérement surestimées elles ne
peuvent en aucun cas expliquer les trés faibles valeurs du rapport C/Chl a pendant le FLEX’76.
Nous pouvons donc d’ores et déja écarter les possibilités N°1 et N°2.

La figure 2.22 représente I’évolution des concentrations de phytocarbone dans la colonne d’eau
pendant le FLEX’76 et mesurées par Gillbricht. La forme globale des blooms semble trés similaire
a celle du POC de Gassmann (figure 2.12) et a celle des chlorophylles a (active et totale) de
Radach & al. (1980) (figures 2.17 et 2.18). Le méme auteur fournit une courbe des valeurs
intégrées sur la partie supérieure de la colonne d’eau (figure 2.23).
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PHYTOPLANCTON integration: 0—50m
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Figure 2.23: Phytocarbone total intégré sur la couche 0-50 m (g C/m?). (D’aprés Radach & al., 1994). FLEX’76
experiment.

Pour réduire autant que possible les inconvénients provenant d’approches personnelles différentes
en ce qui concerne le tri et le comptage du matériel phytoplanctonique, Gillbricht comptait presque
tous les échantillons du FLEX (Lenz & al., 1980). La méthode de comptage et les calculs de
conversion pour obtenir les biomasses phytoplanctoniques en terme de carbone sont expliqués par
Gassmann & Gillbricht (1982):

‘... Les échantillons sont préservés dans une solution au Lugol et stockés sous cette forme. La
plupart des analyses se font en laboratoire. Un comptage grossier était alors rapidement fait a
P’aide d’un microscope a inversion. Le nombre des cellules était alors transformé en mg C /dm? via
les volumes plasmatiques en utilisant la méthode donnée par Lohmann (1908). Les facteurs de
conversion des différentes espéces étaient pris de Lohmann (1908) et Hagmeier (pers. com.) aprés
adaptation a cette situation. Cependant quelques imprécisions sur les comptages et les calculs,
diminuant peut-étre la qualité des données, doivent étre prises en compte. ...".

Quelques comptages de cellules phytoplanctoniques étaient aussi effectués par Gieskes & Kraay
(1980) en utilisant la méme technique de préservation (solution au Lugol) et avec les facteurs de
conversion de Hagmeier. Les résultats de Gillbricht d’une part et ceux de Gieskes & Kraay (1980)
d’autre part sont a peu prés similaires: ces derniers mesurent des concentrations de chlorophylle a
qui sont du méme ordre que celles de Radach & al. (1980) alors que les valeurs des rapports C/Chl
a et des concentrations du phytoplancton (en terme de carbone) sont aussi basses que les
estimations de Gillbricht.

Gieskes & Kraay (1980) étaient les premiers & critiquer sévérement cette méthode qu’ils utilisaient
pendant le FLEX’76. Selon eux, un grand nombre de cellules ont ét¢ oubliées pendant 1’analyse au




microscope a cause des solutions au Lugol qui interagissent avec les structures cellulaires, les
cellules délicates étant les plus affectées; ¢’est-a-dire les microflagéllés (Reynolds, 1973). En 1981,
Gieskes & Kraay (1983) dénoncent encore cette méthode en apportant cette fois-ci la preuve que
cette méthode sous-estime complétement la biomasse réelle du phytoplancton: ils font des études
comparatives entre les estimations données par cette méthode et celles mesurées par un HPLC.

Pendant le FLEX’76 les comptages et la conversion en terme de carbone étaient erronés car:

e La quantité incroyable des échantillons a traiter ne pouvait pas raisonnablement étre confié a une
seule personne (ou laboratoire). Les temps de stockage des échantillons (parfois plusieurs mois
aprés la fin du FLEX) altéraient leur qualité. L’empressement & terminer les comptages augmentait
la marge d’erreur.

e La méthode de préservation: le Lugol et les fixatifs similaires altérent la structure délicate des
cellules (Gieskes & Kraay, 1983).

e Il semblerait que la formule de Hagmeier fournisse des estimations plus faibles que celles basées
sur les formules de conversion des volumes cellulaires en carbone présentées par Mullin & al.
(1966) et Strathmann (1967). Gieskes & Kraay (1983) constatent que cette différence était plus
grande quand les petites cellules dominaient.

e Pendant I’analyse au microscope, les petites cellules (nanophytoplancton) ne sont pas facilement
reconnues dans les échantillons -qui contiennent d’autres petites particules ou des agrégats
(Gieskes & Kraay, 1983). Pour le FLEX’76, Wandschneider (1980, 1983) restreignait son étude
aux diatomées car la plupart des petits flagellés (Chrysophyceae, Cryptophyceae et Haptophyceae)
manquent de caractéristiques morphologiques facilitant leur identification au microscope bien que
cet auteur constatait que leurs volumes au sein des échantillons étaient importants.

Une autre maniére plus approximative de montrer I’incohérence des valeurs du phytocarbone
calculées pendant le FLEX’76 est de comparer les différents résultats de plusieurs expériences
(Tableau 2.1).

Les résultats des expériences de Steele & Baird (1965) et du REFLEX’83 sont non seulement
cohérents entre eux mais aussi avec les gammes de valeurs communément admises. Par contre les
incohérences des résultats du FLEX’76 au niveau du phytocarbone et du rapport C/Chl a
engendrent une valeur de POC détritique largement surestimée.

Notre conclusion, sur ce point important, est que les valeurs du phytocarbone sont tres
certainement sous-estimées et que la possibilité N°2 est apparemment vérifiée.

Brockmann & al. (1983) utilisent les valeurs de la chlorophylle a pour estimer celles du
phytocarbone dans la zone de mélange (figure 2.13). On peut constater que la valeur maximale
calculée (le 30 avril) est d’environ 380 pg C/dm?. Si a partir du tableau 2.1 on essaye d’estimer le
phytocarbone du FLEX en soustrayant le POC détritique de Steele & Baird (1965) au POC totale
du FLEX, on trouve une valeur d’environ 450 ug C/I. Si ’on consideére que Brockmann & al.
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(1983) calculent des valeurs moyennes sur la couche de mélange, il est possible que la valeur
maximale du phytocarbone ait effectivement atteint 450 ug C/l. Cependant cette valeur semble
maintenant étre surestimée par rapport aux valeurs de Steele & Baird (1965) et du REFLEX’83: la
durée du bloom principal pendant le FLEX’76 était d’une dizaine de jour et il est tout a fait
concevable que les périodes d’échantillonnages pendant les expériences de Steele & Baird et du
REFLEX’83 n’aient pas couvert le bloom principal. D’ailleurs, selon Cadée (1986) il y aurait eu
un bloom important de diatomées juste avant le REFLEX’83.

Steele & Baird (1965) FLEX’76 REFLEX’83
Aire Ligne de stations allant Station Centrale Bouée dérivante lachée
de la c6te Ecossaise au prés de la Station
Fladen Ground Centrale
Période 1961 et 1962 printemps 1976 printemps 1983
premier bloom premier bloom
Valeur maximale de la ~10 pg Chl a/l >10 pg Chl a/l ~ 10 pg Chl a/l
Chl a totale le 28 avril 1962 le 30 avril les 2 et 3 mai
(Radach & al., 1980) (Gieskes & Kraay,
1986)
Valeur maximale ~300 pg CN > 500 ng C1 >300 ng CA
du POC total (Gassmann et (Cadée, 1986)
- Gillbricht, 1982)
Valeur maximale ~250 ug C/1 > 50 ng CA ~ 260 -280 pgC/l
du phytocarbone (Gillbricht, FLEX
ATLAS, figure 2.22)
Partie détritique ~50 ug CN ~ 450 pg C/l 20-40 pg CA
du POC (Cadée, 1986)
Rapport C/Chl a ~25 ngC/ug Chl a ~5uC/pg Chl a ~26 -28 ugC/ug Chl a

Tableau 2.1: Les valeurs en gras sont issues de la littérature, les autres entourées par un trait plus épais sont calculées
comme suit:

Phytocarbone = POC total - POC détritique
Rapport C/Chl a = Phytocarbone / Chl a totale
POC détritique = POC total - phytocarbone

2.1.5.3 Succession des principaux groupes
phytoplanctoniques.

En région septentrionale de la Mer du Nord et en Mer de Norvége, il est reconnu que le bloom
printanier est majoritairement représenté par les diatomées avec une prédominance des genres

Chaetoceros et Thalassiosira (Wandschneider, 1983). Cette tendance générale est peut-étre
vérifiée pendant le FLEX’76.
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La figure 2.24 montre que la communauté de diatomées (bloom principal) était suivie par une
population dominante de flagellés (bloom secondaire). Les biomasses des diatomées, des
dinoflagellés et des flagellés exprimées en terme de carbone sont décrites par les figures 2.25, 2.26
et 2.27.

Bacillariophyceae

Dinophyceae ----

Haptophyceae e—e—
Chrysophyceae
Cryptophyceae

107 4

cell volume um®

10®

1 5 10
MARCH APRIL

Figure 2.24: Biovolumes cellulaires pour les diatomées (Bacillariophyceae), les dinoflagellés (Dinophyceae) et les
flagellés (Haptophyceae, Chrysophyceae et Cryptophyceae) (um?). (D’aprés Wandschneider, 1980). FLEX’76
experiment.

Les détails sur la succession des principales espéces de diatomées pendant les trois croisiéres du
METEOR (I, II, IIT) sont fournies par Wandschneider (1980, 1983): les principales espéces du
genre Chaetoceros qui dominaient pendant le bloom principal sont C. pelagicus, C. diadema, C.
furcellatus et C. debilis. Les dinoflagellés sont présentes sur toute la période du FLEX mais elles
ne sont jamais dominantes aprés le 19 avril, leur maximum d’abondance se situe au niveau du
bloom principal. ‘

Une autre maniére de caractériser la succession des espéces dans le temps et ’espace est
d’analyser la répartition en classe de taille des particules de I’eau de mer. Gamble (1978) utilisait
un Coulter Counter pour connaitre la distribution, -par classe de taille, des particules afin d’en
étudier 'influence sur la nutrition des copépodes pendant le FLEX’76.
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Figure 2.25: biomasse des diatomées intégrée sur la

couche 0-50 m (g C/m?). (D’aprés Radach & al., 1994).

FLEX’76 experiment.
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Figure 2.26: biomasse des dinoflagellés intégrée sur la
couche 0-50 m (g C/m?). (D’aprés Radach & al., 1994).
FLEX’76 experiment.
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Figure 2.27: biomasse des flagellés intégrée sur la couche 0-50 m (g C/m?). (D’aprés Radach & al., 1994).
FLEX'76 experiment.
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La figure 2.28 présente I’intérét de ces résultats car non seulement nous obtenons des informations
sur la taille du matériel particulaire présent dans I’eau de mer, mais de plus il est possible de
comparer les volumes relatifs des populations associées a chaque pic et ceci en fonction de la
profondeur. Les échantillons de surface (3-10 m) étaient dominés par du matériel dont le diamétre
apparent était de 30 um avec en plus un pic secondaire plus large vers 8 pm. Aprés le 5 mai, nous
pouvons voir que la tendance est inversée et que les particules de petites tailles dominent. En
profondeur (40-90 m) le volume des particules est trés faible sauf le 4 mai ce qui semble provenir
d’une erreur d’échantillonnage (Gamble, 1978). En admettant que la plus grande majorité des
particules soit constituée d’algues planctoniques (ce qui est le cas pendant un bloom) on assiste
donc a une inversion des volumes particulaires entre le microphytoplancton (20-200 um) et le
nanophytoplancton (2-20 um), au cours du temps, ce qui confirme les résultats de Wanschneider
(1980, 1983).
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\
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Figure 2.28: Distribution du volume des particules (um?. 106/ml) en fonction de leurs tailles (um) qui se trouvent
en suspension dans I’eau de mer et 4 différentes profondeurs pour les expériences de grazing de Gamble (1978).
FLEX’76 experiment.

Il existe trés peu de renseignements pour le second bloom du FLEX’76 ( autour du 23 mai) car:

e Les expériences de Gamble (1978) se sont interrompues le 15 mai et il n’existe pas d’autres
données sur la répartition en classes de taille des particules pour cette période.

e Les travaux de Wandschneider (1980, 1983) ne tiennent comptes que des populations de
diatomeées car comme nous ’avons vu précédemment cet auteur a renonce a effectuer le comptage
des espéces nanophytoplanctoniques qui n’ont pas de caractéristiques morphologiques suffisantes
permettant une reconnaissance aisée des cellules,
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e Les méthodes de préservation au Lugol ont été utilisées pendant tout le FLEX76 et par tous les
scientifiques qui étaient chargés du comptage du matériel phytoplanctonique. Nous I’avons vu
précédemment, les évaluations de concentration du phytocarbone sont largement sous-estimées et
donc les figures 2.22, 2.23, 2.25, 2.26 et 2.27 ne sont pas représentatives des concentrations
réelles. Le plus grave étant que seules ces estimations étaient en mesure de fournir des évaluations
sur la succession des différents groupes phytoplanctoniques pendant le FLEX. En effet, les
concentrations de chlorophylle a ne concernent que la biomasse totale du phytoplancton. Nous
avons donc cherché a savoir si I'erreur commise était de la méme ampleur sur tous les groupes
phytoplanctoniques en espérant qu’il soit possible de la corriger. Malheureusement, les travaux de
Gieskes & Kraay (1983, 1986) démontrent que la méthode de préservation au Lugol abime de
facon sélective les échantillons destinés & I’analyse du phytoplancton. En 1981, Gieskes & Kraay
(1983) constatent que les échantillons préservés au Lugol étaient surtout représentés par des
diatomées et par quelques dinoflagellés mais lorsqu’ils analysaient les échantillons avec un HPLC
les espéces nanoplanctoniques (surtout Cryptophyceae) étaient, au moins, aussi abondantes. C’est
en 1983, pendant le REFLEX’83, que Gieskes & Kraay (1986) notaient la présence d’une grande
population de Corymbellus aureus (Prymnesiophyceae) qui se développait juste aprés un bloom de
diatomées. Cependant il n’est pas possible de comparer ce bloom avec le second bloom du
FLEX’76 car les niveaux de chlorophylle atteints étaient totalement différents ( > 10 mg Chl a/m?
dans le cas du REFLEX et > 3mg Chl a/m? dans le cas du FLEX).

Le plus étonnant dans toutes ces considérations est que les diatomées ne semblent pas avoir ét¢
affectées par la méthode de préservation au Lugol comme le constate Gieskes & Kraay (1983,
1986) qui continuent & utiliser cette méthode pour les comptages des organismes de cette classe
phytoplanctonique. Il n’est donc pas possible, a priori, d’expliquer les trés faibles concentrations
maximales des diatomées, exprimées en terme de carbone, qui dépassent seulement 50 pgC/l
(valeur du FLEX ATLAS) pendant le premier bloom du FLEX’76 alors que cette classe est
considérée comme dominante. Etant donné que la contribution des autres groupes (dinoflagellés,
flagellés) est faible durant cette période, nous n’arrivons pas a expliquer le trés grand écart qui
sépare la valeur donnée par le FLEX ATLAS (50 pg C/I) de celle calculée par Brockmann & al.
(1983) pour tout le phytoplancton ( ~ 380 pgC/l: valeur moyenne sur la couche de mélange).

Cependant, il existe peut-étre deux solutions pour expliquer cette incohérence:

o les diatomées n’étaient peut-étre pas dominantes pendant le premier bloom ce qui remettrait en
cause le concept largement accepté selon lequel les diatomées dominent le bloom printanier dans
I’aire du Fladen Ground (Wandschneider, 1983). Ce point de vue était partagé par Reid (1975,
1977) qui, sur la base d’analyses sur les échantillons du CPR (pendant plusieurs années), montrait
que les espéces n’appartenant ni aux diatomées ni au genre Phaeocystis constituaient la plus
grande partie de la couleur verte enregistrée par le CPR pendant la premiére phase de la saison de
croissance.

« un grand nombre de diatomées était aussi oublié pendant les comptages.

Tl nous est difficile de conclure sur ce point car il n’existe aucun moyen de vérifier I'une ou P’autre
de ces solutions mais nous pensons que les diatomées étaient effectivement dominantes si I’on

63




compare la situation du FLEX’76 avec celle du REFLEX’83 (Gieskes & Kraay, 1986) ou le
premier bloom était majoritairement représenté par ce groupe (les concentrations de phytocarbone
a cette époque étaient bien supérieures & celles du FLEX: 100-300 pg C/I (Gieskes & Kraay
(1984)).

Cette conclusion aura nécessairement des répercussions importantes pour tout essai de
modélisation du FLEX’76 car il ne sera pas possible de comparer les résultats des modeéles avec
les concentrations de phytocarbone, seuls les jeux de données sur la chlorophylle seront utilisés.

2.1.5.4 Les estimations de la production primaire.

Nous allons maintenant aborder I'un des sujets les plus délicats sur les résultats du FLEX’76 car il
a fait couler beaucoup d’encre: les mesures de la production primaire. Les scientifiques du FLEX
se sont efforcés, pendant des années, de réconcilier les biomasses phytoplanctoniques (en terme de
carbone et de chlorophylle) avec les valeurs de la production primaire. De plus, il n’existe pas un
seul jeu de données sur la production primaire mais plusieurs qui sont, selon le cas, trés différents:

* Les données de Weichart (1980) qui estime la production primaire nette a partir des mesures du
PH sur une période allant du 19 avril au 1 mai, c’est-a-dire pendant la phase de croissance
exponentielle du phytoplancton (premier bloom).

* Les données de Weigel & Hagmeier (non publiées) qui estiment les productions primaires brute
et nette avec la méthode au "*C sur la plus grande partie du FLEX’76 (26 mars au 4 juin).

e Les données de Gieskes & Kraay (1980) qui utilisent une version modifiée de la méthode au *C
de Steemann Nielsen (1952). Le nombre des données est assez faible et elles concernent la période
du 29 avril au 19 juin.

* Les données calculées par Mommaerts (1981) qui ont nécessité 1utilisation d’un modéle
mathématique construit a partir de la formule modifiée de Vollenweider (Mommaerts, 1982).
C’est en fait un modéle trés particulier car les paramétres de la relation photosynthése-lumiére ont
€té estimés par des mesures sur le terrain qui ont été effectuées par Haigmeier & Weigel ( 4 bord
du Meteor), Baird (Explorer), Gieskes et Kraay (Aurelia) et Mommaerts (Mechelen). Les données
de la chlorophylle sont utilisées pour forcer le modéle.

La figure 2.29 rassemble les différentes estimations de la production primaire intégrées sur la
profondeur et sur le temps a partir du 19 avril (début du bloom principal et des données de
Weichart (1980)). Les données de Gieskes & Kraay (1980) ne sont pas représentées car elles ne
sont pas assez nombreuses pour calculer une courbe de production primaire cumulée.
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Figure 2.29: Estimations de la production primaire cumulées sur le temps et la profondeur (g C/m?). 1a: selon
Mommaerts (1981). 1b: selon Weigel & Hagmeier (données non publiées). 1c: selon Weichart (1980). 2: selon le
modele de production primaire de Radach & al. (1984). FLEX’76 experiment.

Il est un peu normal que la courbe de Mommaerts (1981) soit comprise entre I’estimation de
Weichart (1980) et celle de Weigel & Hagmeier (données non publi€es) car les résultats du modele
sont influencés par les mesures de Gieskes & Kraay (1980) (les données sont trés sont proches de
celles de Weichart (1980)) et par les mesures de Weigel & Hagmeier.

Le débat doit donc s’orienter vers une discussion sur les deux courbes de Weichart (1980) et de
Weigel & Hagmeier. Entre le 19 avril et le 1 mai, la production primaire cumulée de Weichart
(1980) est plus que deux fois supérieure & celle de Weigel & Hagmeier.

Du 26 mars au 4 juin (71 jours), Williams et Lindley (1980 b) fournissent une valeur de 45.9
gC/m? pour la production primaire cumulée de Weigel & Hagmeier ce qui correspond & une
production primaire journaliére et moyenne de 0.65 gC/m?/jour. D’aprés la courbe (figure 2.29) on
peut trés facilement repérer I’emplacement des deux blooms qui correspondent aux parties de la
courbe ou les pentes sont tres €levées.

Entre le 19 avril et le 1 mai (12 jours), 23 gC/m? ont été fixés par la production primaire (valeur
nette) selon les estimations de Weichart (1980) et donc une valeur moyenne de la production
primaire journaliére de 1.9 + 0.4 gC/m*jour a été calculée. Cependant, la méthode utilisée par
Weichart (1980) qui utilise les valeurs du PH dans la colonne d’eau tient obligatoirement compte
de la respiration de tous les organismes. Aprés correction, Weichart (1980) évalue une nouvelle
production primaire journaliére nette (elle ne tient compte que de la respiration du phytoplancton)
qui est égale & 2.0 £ 0.4 gC/m%jour. Pour la méme période, le méme auteur estimait la production
primaire journaliére & partir de la diminution des phosphates dans la couche de mélange et trouvait
une valeur trés proche et égale & 1.9 £ 0.3 gC/m%jour -en utilisant les rapports moyens

65




d’incorporation des nutriments et du carbone inorganique dissous dans le phytoplancton qu’il
calculait pendant la période de croissance exponentielle des algues planctoniques (13 avril-1 mai):

AC: AN:ASi: AP=120:19:9:1 (Weichart, 1980) (nombre d’atomes)

Au moment du bloom principal, Gieskes & Kraay (1980) mesuraient la production primaire
journaliére et les valeurs étaient comprises entre 1.5 et 2.0 gC/m?jour. Au niveau de la plus forte
densité phytoplanctonique les estimations étaient entre 1.5 et 3.0 gC/m?%jour: ces valeurs sont
donc trés comparables a celles de Weichart (1980) mais elles sont trés éloignées de celles de
Weigel & Hagmeier.

Selon Brockmann & al. (1983), les estimations de Weichart sont sous-estimées car ils pensent que
’apport atmosphérique du CO,, vers I’océan était sous-évalué par au moins un facteur 2: tous les
deux ou trois jours les couches de surface (ou se situe le phytoplancton et donc la production
primaire) étaient mélangées par I’action du vent. L’assimilation du CO, par le phytoplancton (qui
crée une dépression locale de cet élément) conjugué a un fort mélange vertical dans les couches de
surface (par ’action du vent) accroit le flux entrant positif du CO, . Il est actuellement reconnu
que les méthodes standards de mesure de la production primaire sous-estiment les valeurs réelles
(Brockmann & al., 1983). Cadée (1986) mentionne que certaines études sur la méthode au "*C
concluent que celle-ci peut sous-estimer la production primaire réelle jusqu’a un facteur 10.

Production primaire particulaire cumulée (g C/m?)
en utilisant différents rapports d’éléments pendant la phase
Type de I’estimation exponentielle de croissance (25 mars-30 avril 1976).

‘petits rapports’ ‘grands rapports’

Diminution des phosphates
de 21.7 mmol P/m? 31.3 (1) — brute 12.3 (2) — brute
(Weichart, 1980)
Augmentation du phosphore
particulaire de 20.2 (1) — nette 7.9 (2) — nette
14 mmol P/m?
(Eberlein & al., 1980 a)
Diminution des nitrates
de 4.9 g N/m? 29.4 (3) — brute 14.7 (4) — brute
(Eberlein & al., 1980 a)
Augmentation de I’azote
particulaire de 28.0 (3) — nette 14.0 (4) — nette
4.7 g N/m?
(Eberlein & al., 1980 a)

Tableau 2.2: Estimations de la production primaire particulaire a partir des variations de la matiére particulaire et
des nutriments (Radach & al., 1984). Les valeurs des rapports utilisés sont:
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(1) 0.6944 mmol P/g C (Weichart, 1980) & CP=120 (enatomes)
(2) 1.764 mmol P/g C (Parsons & al., 1977) < C:P=47.24 (en atomes)
(3) 11.90 mmol N/g C (Kremer & Nixon, 1978) & C:N=7.0 (en atomes)
(4) 23.810 mmol N/g C (Parsons & al., 1977) < C:N =3.49 (en atomes)

D’autres auteurs ont essayé d’estimer indirectement la production primaire a partir des
diminutions des phosphates et des nitrates et a partir des augmentations de I’azote et du phosphore
particulaire (Radach & al., 1984). Ce sont des calculs trés approximatifs mais nous commenterons
leurs résultats car ils présentent beaucoup d’intéréts (tableau 2.2).

Radach & al. (1984) estiment qu’il n’est pas possible & partir de ces résultats de déterminer la
bonne courbe de production primaire car les estimations avec les ‘petits rapports’ supportent les
données de Weichart (1980) alors que celles avec les ‘grands rapports’ supportent les données de
Weigel & Hagmeier. Ils utilisent des rapports qui proviennent de la littérature mais et il est
intéressant de comparer les différentes sources auxquelles nous rajoutons les estimations bien
connues de Redfield & al. (1963):

AC:AN:AP=106 :16 :1 (Redfield & al., 1963)
AC: AN :AP=120 :19 :1 (Weichart, 1980) - FLEX’76
AC: AN : AP=47.24:13.53:1 (Parsons & al., 1977)

Les rapports C/N et C/P de Parsons & al. (1977), utilisés par Radach & al. (1984) sous le nom de
‘grands rapports’ sont trés inférieurs & ceux de Redfield & al. (1963) et a ceux de Weichart
(1980) qui les estimait pour la phase de croissance du phytoplancton pendant le FLEX’76. Il est &
noter que pour les ‘petits rapports’ Radach & al. (1984) utilisent le rapport C/N de Kremer &
Nixon (1978) qui est égal & 7.0 (en atomes), valeurs trés proche de celle de Weichart (1980) qui
est de 6.31 et de celle de Redfield & al. (1963) qui est de 6.62 .

De plus, il existe une estimation du rapport C/N phytoplanctonique, pendant le bloom principal,
qui confirme la validité du ‘petit rapport’ C/N: elle est fournie par Davies & Payne (1984, leur
figure 6) qui mesurent des valeurs comprises entre 5 et 6 (rapports de masses; équivalent a 5.83 et
7.0 en terme d’atomes) dans les diatomées vivantes pendant le bloom principal.

Donc, nous considérerons que les rapports estimés par Weichart (1980) sont les plus représentatifs
du FLEX’76 et que, a priori, ce sont les ‘petits rapports’ et donc la courbe de Weichart (1980) qui
décrivent le mieux les valeurs de la production primaire réelle.

Naturellement ces conclusions sont basées sur des approximations grossiéres et nous avons voulu

les vérifier en analysant d’autres sources comme celles de Kattner & al. (1980 a), mais cette fois-ci
en utilisant seulement les ‘petits rapports” C/P (1) et C/N (3) (tableau 2.3).
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Type de I’estimation
en faisant la somme sur
les périodes du 19 au
27 avril et du 28 avril
au 2 mai.

Production primaire particulaire
cumulée (g C/m?)
dans la couche de mélange
sur la période du 19 avril au 2 mai
1976.

Production primaire particulaire
moyenne (g C/m%jour)
dans la couche de mélange
sur la période du 19 avril au 2 mai
1976.

Diminution des
phosphates de

31.39 (1)

2.24

22.2 mg at P/m?
(Kattner & al., 1980 a)
Augmentation du
phosphore
particulaire de 10.9
mg at P/m?
(Kattner & al., 1980 a)
Diminution des
nitrates de
344 mg at N/m?
(Kattner & al., 1980 a)
Augmentation de
I’azote particulaire de
244 mg at N/m?
(Kattner & al., 1980 a)

Tableau 2.3: Nouvelles estimations des productions primaires cumulées et moyennes a partir des données de Kattner
& al., (1980 a). Les valeurs mentionnées ici sont trés légérement sous-estimées car les diminutions des nutriments et
les augmentations des matiéres particulaires entre le 27 et le 28 avril n’ont pas été comptées. De plus, nous
n’utilisons que les bilans qui sont calculés pour la couche d’eau située au-dessus de la thermocline principale.

15.69 (1) 1.12

24.76 (3) 1.77

17.57 (3) 1.25

La production primaire nette cumulée de Weichart (1980) est de 23 gC/m? (période du 19 avril au
1 mai) et la valeur moyenne est d’environ 1.9 ou 2.0 g C/m?%jour (d’aprés la correction de
Weichart). Ces valeurs sont donc compatibles avec les nouvelles estimations calculées (tableau
2.3). Nous ne qualifions pas nos nouvelles estimations de ‘brute’ ou ‘nette’ comme ont pu le faire
Radach & al. (1984) car les imprécisions sur ce type de calculs peuvent étre importantes: la
diminution des nutriments et I’augmentation des matiéres particulaires ne sont pas seulement
influencées par la dynamique du phytoplancton.

Les variations des concentrations des nutriments et des matiéres organiques particulaires (POM)
peuvent principalement étre provoquées par:

e I’advection
e la diffusion turbulente
e la sédimentation et les migrations de certains composants de la POM

e les transformations chimiques (apports ou pertes)
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e [’action des organismes biologiques

L’advection, nous l’avons vu, est considérée comme négligeable surtout pendant le bloom
principal.

Par contre, la diffusion turbulente verticale (nous ne discuterons pas de la diffusion turbulente
horizontale pour laquelle nous n’avons aucun renseignement) est capable de perturber fortement la
répartition des constituants: en période de bloom, le mélange vertical de la colonne d’eau tend a
combler le déficit des nutriments au niveau des couches de surface et & diminuer les concentrations
de POM qui sont entrainées vers le fond parce que les gradients verticaux des nutriments et de la
POM sont inverseés.

La sédimentation est dans tous les cas une perte importante pour la POM des couches de surface
qui est principalement constituée, pendant la période du bloom, de diatomées qui sont connues
pour avoir des vitesses de sédimentation assez importantes.

Les migrations concernent essentiellement des organismes de taille moyenne et grande (méso- et
macrozooplancton) dont les biomasses sont trés faibles pendant le bloom principal. La plupart de
ces organismes effectuent des migrations nycthémérales qui entrainent une augmentation de la
POM, dans les couches de surface, pendant la nuit et une diminution pendant la journée avec un
bilan sur 24 heures qui doit étre trés négligeable.

En ce qui concerne le FLEX’76, trés peu d’études ont été faites sur les transformations chimiques
des constituants dans la colonne d’eau et il est donc impossible d’en quantifier les effets.

L’action des organismes biologiques est évidemment treés importante: les principaux constituants
dont il faut tenir compte sont les nutriments, le phytoplancton, le zooplancton, les bactéries et les
détritus. Pendant la phase exponentielle du bloom principal, le zooplancton, les bactéries et les
détritus sont encore négligeables et 1’on peut donc considérer que le systeme est réduit aux
relations nutriments-phytoplancton. Ce qui est une perte pour 'un (nutriment) est un gain pour
1’autre (phytoplancton).

En supposant que le systéme réel ait été aussi simple cela signifierait que les valeurs calculées dans
le tableau 2.3 représentent des estimations minimales car les influences du mélange vertical et de la
sédimentation provoquent des sous-estimations dans les calculs des productions primaires (figure
2.30): la diffusion des nutriments du bas vers le haut de la colonne sous-estime la diminution des
phosphates et des nitrates dans la couche de mélange et la diffusion de la POM du haut vers le bas
de la colonne associé a la sédimentation des diatomées sous-estime 1’augmentation de la POM
dans la couche de mélange.

Au début de la phase exponentielle de croissance des diatomées, il est probable que leur vitesse de
sédimentation ait été faible car leur bon état physiologique leur permettait plus ou moins de se
maintenir dans la colonne d’eau. Plus la limitation par les nutriments était importante, plus 1’état
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physiologique des cellules était mauvais et on peut penser que leur vitesse de sédimentation était
déja assez importante avant méme le déclin du bloom.

surface
assimilati}—,‘/'VD Zat Zoo
couche de
mélange N Bac Dét
thermocline I\ 1 X . _____ .
principale
gradients des gradient de
nutriments POM
Y
édimentation
couche de
fond
Z\ 7- Diat Zoo
Bac Dét
fond POM

Figure 2.30: Schéma trés simplifié¢ des principaux processus pendant la phase
de croissance exponentielle du bloom principal du FLEX’76 dominé par une
population de diatomées (POM: matiéres organiques particulaires; Diat:
diatomées; Zoo: zooplancton; Bac: bactéries; Dét: détritus; N: nutriments).

Les estimations de Radach & al. (1984) (tableau 2.2), en utilisant les ‘petits rapports’ et nos
propres estimations (tableau 2.3) sont plutdt en accord avec la courbe de Weichart (1980). De
plus, il se peut méme que toutes les productions primaires mesurées ou calculées soient sous-
estimées par la méthode au PH (Brockmann & al., 1983), par la méthode au '*C (Cadée, 1986) et
par les calculs au moyen des diminutions des nutriments ou augmentation des POM comme nous
’avons mentionné auparavant.

2.1.6 Distribution, consommation et production du
zooplancton.

Les analyses des distributions en terme d’abondance et de biomasse, des comportements nutritifs et
migratoires, des développements et des productions des espéces du zooplancton ont occupé une
place trés importante pendant le FLEX’76. Les méthodes d’échantillonnage étaient nombreuses et
variées: elles permettaient non seulement d’avoir une vision générale des distributions horizontales
et verticales dans toute la boite du FLEX et sur toute la période, mais aussi une représentation
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précise de la distribution des organismes, selon la verticale, & la Station Centrale que nous allons
maintenant commenter.

2.1.6.1 Abondance des principales espéces du zooplancton.

Krause & Radach (1980) ainsi que Fransz & Van Arkel (1980), qui effectuaient la plupart des
mesures a la Station Centrale et aux alentours, fournissent une liste non exhaustive des principales
especes trouvées (tableau 2.4):

Principales larves d’invertébrés de fond
présentes dans le plancton (meroplancton)

Principaux copépodes

Calanus finmarchicus *
Oithona similis * , O. nana, O. plumifera* (1)

Microcalanus pusillus * Trochophore
Pseudocalanus elongatus * Polychaete
Acartia clausi *, A. bifilosa * Bivalve
Microsetella norvegica * (2) Echinoderme
Paracalanus parvus * Pilidium
Metridia lucens * Actinotroche

Temora longicornis
. Centropages hamatus
Tableau 2.4: Principales espéces du zooplancton trouvées pendant le FLEX’76 et répertoriées par Krause & Radach
(1980) et Fransz & Van Arkel (1980). (*): Tous les stages de développement ont été observés par Krause & Radach
(1980). (1): copépodes cyclopoides. (2): copépode harpacticoide. Les autres copépodes sont des calanoides.

On remarque tout de suite que la plupart de ces organismes appartiennent, selon un critére de
taille, au microzooplancton (20-200 um) et au mésozooplancton (200-2000 um). Fransz & Van
Arkel (1980) utilisaient un appareil d’échantillonnage (‘Multiple Modified Gulf III High-Speed
Sampler’) équipé de deux filets dont les largeurs des mailles étaient de 50 et 300 pm: ils
observaient une faible présence des protozoaires (appartenant au nanozooplancton (2-20 um) et au
microzooplancton) et par conséquent ils étaient ignorés dans les comptages. Krause & Radach
(1980) utilisaient des bouteilles Niskin (10 litres) et filtraient les échantillons sur une gaze de 30
um: ils ne mentionnent jamais une quelconque présence des protozoaires. Cependant, Gieskes &
Kraay (1983), en région centrale de la Mer du Nord, détectaient la présence d’un cilié (30-80 pm)
qu’ils identifiaient comme étant Mesodinium rubrum. Fransz & Diel (1985), pendant le
REFLEX’83, trouvaient dans I’aire du FLEX et & la méme période (printemps) de nombreux
tintinnides et rotiféres qui étaient retenues par une maille de 50 um.

Il est probable que I’abondance du petit zooplancton ait été négligeable pendant le FLEX’76 mais
il est certain que le FLEX’76 a négligé le plancton de petite taille qui est actuellement reconnu
comme ¢€tant un composant majeur dans de nombreux €cosystémes. Nous I’avons wvu le
nanophytoplancton (2-20 um) a trés largement été sous-estimé, le picophytoplancton ( < 2 um)
n’est jamais mentionné dans toute la littérature du FLEX’76. 1l est possible que I’abondance du
nanozooplancton ait été négligée car 1'idée que I’on pouvait se faire des écosystémes marins dans
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les années 70 était une chaine nutritive quasiment linéaire ou seul le role des organismes de taille
relativement grande (diatomées, dinoflagellés, copépodes et prédateurs supérieurs) était reconnu.

A Dautre bout de cette chaine trophique, Lindley & Williams (1980) enregistraient la présence
d’euphausiacées qui étaient essentiellement représentées par I’espéce Thysanoessa inermis. Cette
espéce du zooplancton était la plus abondante pendant la premiére période du FLEX ( jusqu’au 19
avril) comme en témoigne les travaux des précédents auteurs. Cecl est aussi vérifié par le nombre
important des pelotes fécales, de formes et de tailles caractéristiques, retrouvées dans les trappes a
sédiment de Davies & Payne (1984).

C’est avec la premiére poussée phytoplanctonique que les copépodes deviennent dominants: le
copépode calanoide Calanus finmarchicus formait 63 % de la biomasse en avril/mai et 90 % de la
biomasse au mois de juin (Fransz & Van Arkel, 1980). Une autre estimation nous vient de Williams
& Lindley (1980 a): Tysanoessa inermis et Calanus finmarchicus représentaient 80% de la
biomasse totale du zooplancton entre le 19 avril et le 3 juin. Les différences sont essentiellement
dues aux méthodes d’échantillonnage qui ont été utilisées.
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Figure 2.31: grille d’échantillonnage du zooplancton. (D’aprés Krause & Trahms, 1983). FLEX'76 experiment.

Les quatre espéces de copépodes les plus importantes étaient Calanus firmarchicus, Oithona
similis, Microcalanus pusillus et Pseudocalanus elongatus. La grille d’échantillonnage, a la Station
Centrale, est montrée par la figure 2.31 et les répartitions verticales des nauplii et des copépodites
sont décrites par les figures 2.32 et 2.33. Durant la premiére croisiére du METEOR (METEOR 1),
tous les stages des copépodes sont répartis de fagon uniforme dans la colonne d’eau et c’est avec
le développement de la stratification (ANTON DORHN et METEOR II) que la plus grande
majorité des organismes s’accumulent dans les couches productives de surface. L’accumulation, en
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profondeur, des stages de Microcalanus pusillus suggére que cette espéce se nourrit principalement
de détritus (Krause & Trahms, 1982). Alors que les nauplii des copépodes semblent ne jamais
quitter les couches de surface pendant tout le FLEX (sauf celles de Microcalanus pusillus qui
restent en profondeur), les stages copépodites effectuent des migrations nycthémérales dés la fin de
la seconde croisiére du METEOR avec, cependant, une exception: Oithona similis.

Calanus finmarchicus (Cf) et Oithona similis (Os) sont de loin les espéces les plus abondantes
parmi tous les copépodes cités auparavant (Krause & Radach, 1980; Krause & Trahms,1982;
Fransz & Van Arkel, 1980; Williams & Lindley, 1980 a et b; Lindley & Williams, 1980). Pour les
besoins d’une modélisation ultérieure et pour diminuer la quantité des résultats que nous
présentons, nous nous limiterons a la description de ces deux espéces. Les distributions de Os et Cf
(tous stages confondus) sont décrites par la figure 2.34. Les figures 2.35 et 2.36 montrent les
évolutions de tous leurs stages ( NI & CVI ). Les valeurs intégrées sur la profondeur (0 -150 m)
des nombres d’individus par stage de Os et Cf sont également présentées (figure 2.37).

Distributions et évolutions temporelles des stages de Calanus finmarchicus (figure 2.35 et 2.37):

Durant METEOR 1, les nauplii de Cf sont absents et les copépodites sont trés peu présents. C ’est
seulement & partir du 14 avril qu’ils apparaissent brutalement dans la colonne d’eau, a la Station
Centrale. Pendant le bloom principal, nauplii et copépodites restent en étroit contact avec leur
nourriture qui est principalement constituée de phytoplancton au niveau des couches de surface.

Dés la fin du bloom (fin de METEOR II), les plus vieux stages copépodites commencent des
migrations verticales dont 1’amplitude semble augmenter avec 1'dge. Pendant METEOR III, les
nauplii disparaissent graduellement alors que les stages CIII-CV présentent des maximums
d’abondance. A la fin du FLEX’76, les adultes de Cf (méles et femelles) sont toujours aussi peu
présents et il semblerait que la nouvelle génération qui faisait son apparition juste aprés le bloom
principal n’est pas encore terminé son cycle de vie. Les valeurs intégrées sur la profondeur
montrent assez bien la succession des différents stages dans le temps mais I’analyse par la
technique de corrélation croisée ne montre pas des temps de retard entre les différents stages
(Krause & Radach, 1980). Ces derniers auteurs ont converti les nombres d’individus de chaque
stage en biomasse et constatent que les stages CIII & CV constituent la plus grande partie de la
biomasse totale de Cf et ce, pendant la plus grande partie du FLEX. A la fin du FLEX, le rapport
biomasse/nombre d’individus augmente ce qui suggére une prédominance des plus vieux stages.

Distributions et évolutions temporelles des stages de Oithona similis (figure 2.36 et 2.37):

Ce copépode cyclopoide est présent sur toute la période du FLEX. Les nauplii montrent déja des
maximums avant le premier bloom du phytoplancton alors que les copépodites apparaissent surtout
pendant le bloom. Un premier maximum de femelles adultes avait déja lieu dés la fin du mois de
mars. Ce maximum se déplace a travers tous les stages de développement avec un certain temps de
retard. A la fin du mois de mai, la nouvelle génération de males et de femelles est responsable des
nouveaux pics trés importants de NI-NIIL Krause & Trahms (1983) estiment que le temps de
retard qui sépare les deux générations est d’environ 6 semaines.
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Figure 2.37: Séries temporelles de 1’abondance de tous les stages (NI 8 CVI) de Oithona similis et Calanus
finmarchicus intégrées sur la profondeur (0-150 m). (D’aprés Krause & Trahms, 1983). FLEX’76 experiment,

Krause & Trahms (1983) révelent que I’abondance de Oithona similis est nettement plus grande
que celle de Calanus finmarchicus jusqu’a la fin de la seconde croisiére du METEOR. Williams &
Lindley (1980 b) trouvent, au contraire, que Calanus finmarchicus est le plus abondant sur toute la
période du FLEX: ils utilisent une maille de 280 pm qui laisse échapper une grande partie des
jeunes stages nauplii qui sont les plus nombreux.

La période du 12 au 13 mai ( la tempéte du FLEX) est trés intéressante car la répartition verticale
des différents stages de Calanus finmarchicus et de Oithona similis est tout a fait surprenante: la
plupart des nauplii restent en surface tandis que les plus vieux stages copépodites sont distribués
sur toute la colonne d’eau. Krause & Trahms (1982) en donne une interprétation:

‘Apparemment, la turbulence induite par la tempéte des 12 et 13 mai était assez forte pour
transporter le zooplancton, principalement les vieux stages des copépodes, vers le fond’.
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Selon nous, il serait trés étonnant que la turbulence puisse agir de fagon sélective sur les plus vieux
stages qui ont, au contraire, des capacités de déplacement beaucoup plus importantes que les plus
jeunes stages. En d’autres termes, les vieux stages copépodites sont nécessairement moins
influencés par la turbulence que les nauplii car leurs vitesses relatives de déplacement sont trés
différentes. Nous proposons donc deux autres interprétations:

e soit les copépodes migrent activement le fond pour échapper a I’environnement hostile des
couches de surface en attendant que la tempéte se calme.

e soit un autre facteur est responsable de ce comportement: la nourriture. Cette tempéte intervient
juste dans la période qui sépare les deux blooms, ¢’est-a-dire au moment ou les concentrations de
nourriture sont trés faibles et il se peut trés bien que, comme dans la derniére partie du FLEX, les
plus vieux stages copépodites effectuent des migrations nycthémérales. D’autre part la turbulence
dans la couche de mélange a tendance a lisser les pics de biomasse phytoplanctonique et donc a
abaisser les concentrations locales des proies qui peuvent alors devenir inférieures aux seuils de
nutrition des copépodes (figure 2.38).

Situation juste avant Situation pendant
la tempéte la tempéte
Sewil de nutrition Seuil de nutrition
du copépode du copépode
NG ¢ ) Concentratios
- ) 7 des proies
@ : turbulence
<— grazing du ' verticale
copépode
feccscccccccee 450000‘000000000Izzfi;’zgiéze
\4 A2
Profondeur Profondeur

Figure 2.38: Représentation schématique des situations juste avant et pendant la
tempéte des 12 et 13 mai qui pourrait expliquer la migration verticale des copépodes
qui serait fonction de la concentration des proies dans la couche de melange. @:
Profils verticaux de la concentration des proies. Le pic de concentration juste avant la
tempéte doit nécessairement étre petit.
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Néanmoins, cette hypothése est peut-étre valable pour Calanus finmarchicus qui est connu pour
effectuer de telles migrations mais elle I’est moins pour Oithona similis qui reste habituellement
dans les couches de surface, la premiére interprétation est certainement plus crédible. Cela voudrait
dire aussi que cette derniére espéce posséderait bien les capacités physiques pour entreprendre de
telles migrations mais qu’elle n’en éprouve pas le besoin dans une situation normale. Cependant il
reste un dernier point important: pourquoi les nauplii restent-elles dans les couches de surface ?
Pendant la tempéte, la thermocline principale n’est jamais détruite, seules les thermoclines
secondaires disparaissent. Cette thermocline principale agit comme une barriére (faible diffusion
turbulente au niveau du plus fort gradient de la température) pour les petits organismes. Plus un
milieu est turbulent moins les petits organismes sont capables de controler leur trajectoire et il est
probable qu’ils soient mélangés entre la surface et la thermocline pendant la tempéte. Pour
supporter cette idée, regardons de nouveau les figures 2.35 et 2.36: on constate en effet que ce
sont les plus petits organismes (les nauplii de Oithona similis) qui sont les moins nombreux en
profondeur durant la tempéte alors que quelques nauplii de Calanus finmarchicus sont présents en
profondeur (NII, NV et NVI). Mais il peut, cependant, y avoir une grossiére erreur
d’interprétation car les profondeurs d ’échantillonnage prés du fond étaient trés espacées (figure
2.31).

2.1.6.2 Ingestion et production des copépodes.

La matiére organique particulaire est trés complexe car elle est consituée de particules dont les
tailles, les formes, les qualités nutritives sont trés différentes. Lorsque I’on veut étudier les relations -
proies-prédateurs nous devons & la fois nous intéresser aux caractéristiques quantitatives et
qualitatives des différentes classes de la matiére organique particulaire mais aussi aux
caractéristiques propres du prédateur ( sa capacité d’ingestion, sonaffinité pour une proie, la
structure de son appareil de capture, etc...).

Pendant le FLEX’76, Gamble (1978) était I'un des seuls & étudier la réponse nutritive des
copépodes en fonction du type de proies présentes dans le milieu et a différentes époques pendant
le FLEX. Cet auteur montre la complexité des relations proies-prédateurs car la réponse nutritive
de Calanus finmarchicus dépend a la fois de la structure de sa population (stages de
développement) mais aussi et principalement des populations de phytoplancton (principales proies)
dont les concentrations et les tailles évoluent au cours du temps (figure 2.28). Dans ces
expériences, Gamble (1978) considérent deux groupes de copépodes: les ‘grands’ ( stages CIV-
CVI de Calanus finmarchicus) et les ‘petits’ (la plupart des autres espéces de copépode et les
autres stages de Calanus finmarchicus). Les conclusions intéressantes sont que les particules
efficacement ingérées par les grands copépodes sont dans la gamme 25.39 - 30.54 um et que celles
ingérées par les petits copépodes se situent entre 17.64 - 22.10. De plus les copépodes montrent
une adaptation au changement de taille de la population phytoplanctonique qui passe d’une taille
moyenne d’environ 30 um (premier bloom) a une taille de 8 pm (second bloom).

Cependant, le copépode Oithona similis est le plus abondant durant le bloom principal alors que

Calanus finmarchicus est dominant en fin période: il parait donc contradictoire que la forte
abondance de Oithona similis corresponde a celle des plus grandes algues et qu'inversement la forte
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abondance de Calanus finmarchicus soit liée a celle du phytoplancton de petite taille. Pendant le
bloom principal, Wandschneider (1983) met en évidence une corrélation négative entre les
évolutions de Oithona similis et de Chaetoceros debilis ( nombre de cellules par chaine > 3) avec en
plus une augmentation simultanée du nombre des fragments de chaine (< 3 cellules). Cet auteur ne
note pas de relation directe entre cette espéce phytoplanctonique et Calanus finmarchicus et il en
déduit que Oithona se nourrit principalement des longues chaines de Chaetoceros debilis qui
croissent en spirale et dont le diamétre est d’environ 80 um. Ces résultats paraissent donc
contradictoires avec ceux de Gamble (1978) ou Oithona similis ne semble pas préférer les grandes
particules. Avec le peu de données qui existent sur les relations spécifiques proies-prédateurs
pendant le FLEX il nous parait trés difficile de donner une explication satisfaisante.

Les proies, pendant le FLEX’76, étaient généralement considérées comme un ensemble qui
conditionnait la dynamique du zooplancton: trés peu de distinctions €taient faites en ce qui
concerne leurs tailles, leurs concentrations respectives, leurs qualités nutritives. Dans la plupart des
cas, la concentration de la matiére organique particulaire (POM) était censée représenter la
nourriture du zooplancton.
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Figure 2.39: Courbes d’ingestion établies par Gamble (1978). a: pour les ‘grands’ copépodes (stages CIV 4 CVI de
Calanus finmarchicus). b: pour les ‘petits’ copépodes (autres stages de Calanus finmarchicus et autres copépodes).
(X) et ( ): 25 avril -2 mai 1976. (A): 4-5 mai. (e) et (==----- ): 8-15 mai. FLEX 76 experiment.

La détermination des courbes d’ingestion, par Gamble (1978) et Daro (1980), se faisait en fonction
des concentrations naturelles du POC (carbone organique particulaire). La figure 2.39 présente les
courbes d’ingestion pour les ‘petits’ et les ‘grands’ copépodes (cf. avant). Il est étonnant de
constater qu’il existe plusieurs courbes d’ingestion selon la période considérée et donc selon le
type de nourriture présente. Pour les grands copépodes et pour la.période comprise entre le 25
avril et le 2 mai, le seuil de nutrition est d’environ 55 pg C/l et on peut observer un plateau
correspondant 4 une saturation de I'ingestion (50 % du poids corporel exprimé en carbone) pour
des valeurs de POC > 300 pg C/I. Pour la période comprise entre le 4 et le 15 mai, le seuil de
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nutrition est du méme ordre (50 pug C/I) alors qu’un taux d’ingestion maximal semble ne pas avoir
€té atteint. Pour les petits copépodes, 1a aussi, deux courbes d’ingestion pourraient étre envisagées.

Afin de mieux comprendre ce phénoméne, nous nous sommes intéressés a la fagon dont Gamble
(1978) obtenait les concentrations naturelles de POC nécessaires pour la détermination des courbes
d’ingestion. L’eau était prise a trois profondeurs, les plus hautes concentrations du POC étaient
obtenues a 10 m tandis que les plus basses étaient trouvées sous 60 m. Les concentrations
intermédiaires étaient obtenues au niveau de la nutricline (entre 25 et 60 m). De plus, le nombre
des espéces phytoplanctoniques diminue fortement avec la profondeur et I’on peut voir d’apres la
figure 2.28 que les échantillons pris & des profondeurs supérieures & 60 m sont caractérisés par de
tres faibles volumes particulaires.

Le POC est composée d’un grand nombre de particules, toutes différentes, mais que 1’on peut
regrouper selon certains critéres: pour simplifier le débat, admettons que le POC soit la somme de
deux concentrations (P1 et P2) représentatives de deux groupes de particules:

POC=P1+P2

Il est évident qu’un copépode ne peut pas ingérer toutes les particules du POC. 1l est confronté a
deux types de particules: celles qu’il peut potentiellement ingérer ( la biomasse des proies
potentiellement consommables: POCm) et celles qu’il ne peut pas ou ne veut pas ingérer (que nous
appelerons POCd ). L affinité d’un prédateur pour sa proie peut étre représentée par une certaine
efficacité de capture (ei) dont les valeurs seraient comprises entre O et 1. ei dépend 4 la fois des
caractéristiques de la particule (taille, forme, gofit, vitesse de déplacement, etc...) et de celles du
prédateur (morphologie de I’appareil de capture ou de filtration, vitesse de déplacement, etc...).
~ Exprimons POCm et POCd:

POCm = el P1 +¢2.P2
POCd = POC -POCm =P1.(1 - el) + P2.(1 - €2)

La courbe d’ingestion réelle (selon les concentrations POCm) peut étre modélisée par une fonction
de Michaelis-Menten (R: taux d’ingestion; Rm: taux d’ingestion maximal; k: constante de demi-
saturation):

POCm

R=Rm —F—
k+ POCm

En fait, pour chaque valeur de R, il existe non seulement une valeur correspondante de POCm,

mais aussi une valeur de POC. Si el et/ou e2 sont différentes de 1, alors POCm sera toujours

inférieur 2 POC. Le résultat est que 1’on obtient deux courbes, I'une est tracée en fonction des

valeurs de POCm et I’autre en fonction des valeurs de POC (figure 2.40).
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P1 est variable
P2 est variable
el=0.5
e2=0.5

POCm ou POC

b
Pl est variable
P2=5,
el=0.5
e2=0.

° : POCm ou POC

Figure 2.40: Deux exemples du modéle proposé. a: le POC est composé de deux proies potentielles dont les
concentrations varient. b: le POC est constitué d’une seule proie potentielle (P1) de concentration variable et d’une
matiére qui n’est pas du tout consommable (P2) et dont la concentration est constante. @: Courbe calculée selon les

valeurs de POCm. ®@: Courbe calculée selon les valeurs de POC.

Les coubes @a et @a n’ont pas de seuils de nutrition car les deux types de particules peuvent étre
ingérées par le copépode. Les valeurs variables de P1 et P2 n’ont pas d’importances particulieres,
elles permettent seulement de tracer les courbes d’ingestion. Par contre, les valeurs de el et e2
sont directement responsables de I’écart entre les deux courbes. Si une des efficacités de capture
est nulle (e2) et que la concentration de P2 est constante, nous obtenons les courbes @b et @b. P2
est maintenu constant pour simuler une certaine quantité de matiére détritique, non consommable
par le copépode, et présent au sein duPOC.

La courbe @b n’a pas de seuil de nutrition alors que la courbe @b en posséde bien un qui
correspond & la partie non consommable de POC (POCd). Mais ce seuil de nutrition est fictif car
normalement un seuil de nutrition est défini & partir de la biomasse qui peut potentiellement €tre
ingérée (POCm). Ceci est appuyé par une remarque de Gamble (1978):

‘La présence des seuils de nutrition a été particuliérement notée dans les expériences qui utilisent
des populations naturelles de phytoplancton’. '

En d’autres termes, les concentrations de nourriture artificielle qui sont souvent utilisées en
laboratoire auraient un faible pourcentage de POCd ( par exemple une monoculture d’algue qui
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serait préférée par une certaine espéce de copépode). Ceci ne remet pas en question I’existence des
seuils de nutrition, mais cela signifie qu’un seuil de nutrition qui est mesuré & partir des
concentrations naturelles de POC peut étre surestimés car il serait en fait la somme du seuil de
nutrition réel et de POCd quand R=0.

Revenons aux courbes de Gamble (1978) (figure 2.39): les deux courbes d’ingestion de chaque
figure correspondent a deux périodes trés différentes, la courbe supérieure est construite avec des
valeurs de POC représentative du bloom (25 avril-2 mai) alors que la courbe inférieure est
représentative de la période apres le bloom (4-15 mai). Nous avons vu avec Brockmann & al.
(1983) (figure 2.13) que, pendant la phase exponentielle de croissance du phytoplancton, les
évolutions du POC et du phytocarbone étaient paralléles alors qu’elles divergeaient pendant le
déclin du bloom. Il est donc raisonnable de penser que le POCd est relativement plus important
pendant la phase de déclin du bloom, ceci pouvant expliquer I’existence des deux courbes
d’ingestion de Gamble (1978). Toujours selon ces courbes, on constate que les ‘seuils de nutrition’
paraissent égaux mais n’oublions pas que les échantillons utilisés pour obtenir de faibles valeurs de
POC ont été prises sous la thermocline et que, par conséquent, leurs compositions n’ont peut-étre
pas beaucoup été modifiées.

D’autre part, il est intéressant de comparer ces ‘seuils de nutrition’ avec les valeurs du POC
détritique (tableau 2.1) mesurées par Steele & Baird (1965) et Cadée (1986): les similitudes entre
ces valeurs sont grandes et il se peut que les concentrations des seuils mesurés aient été largement
constituées de POC détritique.

Un autre exemple de courbes d’ingestion est donné par Daro (1980) (figure 2.41). Cet auteur
calculait les courbes d’ingestion des stages copépodites de Calanus finmarchicus pour la période de
la fin mai/ début juin. Les similitudes avec les courbes de Gamble (1978) sont grandes: les seuils de
nutrition sont équivalents et généralement il y a deux courbes d’ingestion par graphe. Cependant il
faut faire trés attention car les échelles temporelles caractéristiques de ces courbes sont trés
différentes: Gamble (1978) étudiait la variation de I’ingestion en réponse a un changement de
composition du POC sur une période assez longue (avec peut-€tre une mesure par jour) tandis que
Daro (1980) s’intéressait aux variations jour-nuit (4 mesures par jour) de la courbe d’ingestion car
pendant sa période de mesures les vieux stages copépodites effectuaient de grandes migrations
verticales. Les rythmes d’ingestion jour-nuit sont trés visibles avec des valeurs maximales la nuit ce
qui correspond, en situation naturelle, & une présence des copépodites de Calanus finmarchicus
dans les couches de surface. Les différences entre les niveaux d’ingestion jour-nuit sont d’autant
plus grandes que les copépodites sont 4gés. Les taux spécifiques journaliers d’ingestion maximale
diminuent pour les plus vieux stages (Daro, 1980):

CI-CII: 148 % (pourcentage du poids corporel

CIII: 115%  exprimé en carbone)
CIV: 83 %
CV-CVIL: 31%

Globalement, les copépodites ingérent de la nourriture 4 & 10 fois plus la nuit que le jour.
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Figure 2.41: Ingestion des différents stages de Calanus (ug C/animal/h) en fonction de la concentration du carbone
particulaire et a différentes périodes du jour (Oh; 6h; 12h; 18h). ((D’apres Daro, 1980). FLEX 76 experiment.
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Une fois que la nourriture est ingérée, elle subit un grand nombre de transformations. Les chemins
suivis par cette matiére nutritive sont nombreux et variés, tentons d’en faire une représentation trés
simplifiée mais qui, je I’espére, aura I’avantage d’étre claire (figure 2.42).

A

Bouche

E
I =lIngestion d

Eg =Egestion

A = Assimilation

R,E = Respiration, Excrétion
P = Poduction

Figure 2.42: Représentation schématique du zooplancton (copépode) et des principaux
flux entrants, sortants et internes.

Certains rapports importants doivent étre définis car ils sont fréquemment utilisés dans la littérature
et ils nous serviront a mieux comprendre la fagon dont certains auteurs calculent les différents
processus impliqués:

., . P
efficacité de croissance brute: Kl= 7
... . P
efficacité de croissance nette: K2= X
e e A
efficacité d’assimilation: As= 7

Apres avoir analysé les capacités d’ingestion des copépodes (courbes d’ingestion) il est intéressant
de comparer les différentes estimations qui ont été calculées sur la consommation (ou ‘grazing’) et
sur la production de ces organismes. Le tableau 2.5 rassemble les principaux résultats du
FLEX’76.

En analysant les résultats du tableau 2.5, on peut remarquer qu’il y deux tendances principales:
celle de Fransz & Van Arkel (1980) qui présente les plus faibles estimations et celle des autres &
I’exception toutefois de I’estimation () de Radach & al. (1984).
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Williams (1980)
.couche 0-100m
.tous les stages

Auteur(s) Période et Consommation Consommation
et Condition moyenne de cumulée de
condition(s) particuliére Calanus Calanus
générale(s) finmarchicus sur finmarchicus
la période (gC/m?/période)
@C/ﬂﬁ/ jour)
Daro (1980)
.R =40-70% 22 -29 mai
K1=15-20% 1.11
As=85%
.couche 0-40 m
. stages CI-CVI 30 mai-5 juin
2.13
Fransz & Van
Arkel (1980) 29 avril-2mai
K1=20% 0.1
.stages NI-CVI
Williams &
Lindley (1980 b 1-31 mai
" .couche 0-100m K1=20% 2.45 73.5
.stages NI-CVI (1) ( 1 )
1-31 mai
K1=35% 1.44 43.2
(1) (1)
Lindley et 1-31 mai

O]

présents
Radach & al. 1 mai-5 juin
ach s 1.79 64.58
.couche 0-100m
.stage CI-CVI 1 mai-5juin 2.05 73.98
(b) . .
1 mai-5 juin 0.94 34.18
© ' ’
1 mai-5juin
s 1.26 45.32
1 mai-5juin 0.23 8.29

Production
moyenne de
Calanus

finmarchicus sur

la période
(gC/m?/jour)

0.16

0.36

0.02

0.49 - 0.91

Production
cumulée de
Calanus
finmarchicus
(gC/m?*/période)

14.5-27.8

Consommation
moyenne de
Thysanoessa
inermis sur la

période
(gC/m>?/jour)

0.01

Tableau 2.5: Résumé des estimations de la consommation et de 1a production du zooplancton. Explication du chiffre

et des lettres entre parenthéses:

(1) Les ingestions moyennes et cumulées ont été obtenues en utilisant, d’une part, la plus faible estimation de la
production moyenne (0.49 gC/m?/jour) et d’autre part les valeurs de K1 correspondantes.

(a) approche par la biomasse: la ration ingérée par jour et par stage est un certain pourcentage de la biomasse
exprimée en terme de carbone. La consommation totale des stages CI & CVI est obtenue en additionnant les
consommations de tous les stages. Cette formulation suppose que la biomasse d’un individu appartenant & un stage
spécifique est constante et que 1’ingestion est un pourcentage constant de cette biomasse.

(b) approche par Ia filtration: cette formulation tient compte de la concentration de nourriture disponible qui est
exprimée par le POC. L’ingestion est estimée a partir des volumes d’eau filtrés en supposant que le taux de filtration
est constant, pour un certain stage, et que toute la nourriture filtrée est ingérée par I’animal.
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(c) ingestion limitée par le POC: la relation entre la concentration de nourriture et 1’ingestion est une fonction de
Michaelis-Menten. Les seuils de nutrition, les taux d’ingestion maximaux et les constantes de demi-saturation
dépendent du stage. Cette estimation implique que I’ingestion de tous les individus d’un stage spécifique est la
méme, que les facteurs comme la taille et la composition des particules sont négligeables et que la fonction
hyperbolique est valable pour toute la durée du FLEX.

(d) approche par le rythme jour-nuit: la consommation dépend de I’heure du jour. Le maximum (nuit) et le
minimum (jour) de la courbe d’ingestion sont interpolés a 1’aide d’une fonction cosinus.

(¢) demande minimale (10%): un besoin minimal de 10 % du poids corporel est utilisé avec ’approche par la
biomasse (a).

Toutes les formules et les explications complémentaires des points (a) & (e) sont fournies par Radach & al. (1984).
La figure 2.43 montre les courbes de consommation cumulées sur le temps (25 mars au 5 juin) et sur la profondeur
(0-100 m). (b)

{a)

/

50 5 gCm
(d)
4
4 (c)
) ’
25 A /
/ 4
/
g ’
/
/ /’
b ’
.
- ) / (E)
0 - o T T T T -
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Figure 2.43: Capacités de grazing absolu cumulées sur le temps et la profondeur (0-100 m) (g C/m?). (a): approche
par la biomasse. (b): approche par la filtration. (c): ingestion limitée par le POC. (d): approche par le rythme jour-
nuit. (¢): demande minimale. (D’aprés Radach & al., 1984, 1994). FLEX'76 experiment.

La question fondamentale que se sont posée les scientifiques du FLEX était la suivante: quel a été
I'impact de la pression exercée par les populations zooplanctoniques sur les populations
phytoplanctoniques? En d’autres termes, le zooplancton était-il responsable du déclin du bloom
principal?

Malheureusement, ces questions ne semblent toujours pas avoir de réponses car les nombreuses
estimations de la production primaire, de la consommation et de la production du zooplancton sont
tellement différentes qu’il est impossible de conclure. De plus, la plupart de ces estimations
couvrent une certaine partie du FLEX et rarement la totalité de la période mise a part celle de
Weigel & Hagmeier pour la production primaire et celles de Radach & al. (1984) pour les courbes
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de consommation. Certains auteurs calculent la consommation et tentent d’évaluer la production
(et inversement) en utilisant I’efficacité de croissance brute K1 qui est hautement variable car elle
est fonction de ’Age du zooplancton, de la ration alimentaire, de la température, etc... (Williams &
Lindley, 1980 b).

Il semble, néanmoins, que la plupart des résultats confirment qu’il y a eu un controle des biomasses
phytoplanctoniques par les populations de copépodes aprés le bloom principal: selon Fransz & Van
Arkel(1980) les petites espéces de copépodes (principalement Oithona similis) peuvent facilement
contrdler la faible densité des petites algues présentes. Pour Daro (1980), c’est au contraire
Calanus finmarchicus qui en est le principal responsable.

Pour le bloom principal et selon leurs propres estimations, Fransz & Van Arkel (1980) pensent
qu’il est loin d’étre certain que les copépodes aient arrété la poussée phytoplanctonique et que
principalement la limitation par les nutriments ainsi que la diffusion turbulente étaient les facteurs
responsables du déclin. Williams & Lindley (1980 b) pensent au contraire que la pression exercée
par Calanus finmarchicus entrainait la chute du bloom: en comparant les abondances des
copépodites de Calanus finmarchicus déterminées par Krause & Radach (1980) et les leurs avec
celles de Fransz & Van Arkel (1980), ils concluent que ces derniers peuvent avoir significativement
sous-estimer ’abondance de ce copépode. Williams & Lindley (1980 b) choisissent leur plus faible
estimation de la production moyenne de Calanus finmarchicus pour estimer les autres valeurs
(tableau 2.5, point (1)) car le calcul des temps de développement était effectué a la fin du mois de
mai quand la température moyenne était supérieure de 3 °C a celle de début mai. Cependant, a la
fin du mois de mai, les concentrations de proies étaient beaucoup plus faibles que celles de début
mai: ce facteur influence grandement les temps de développement et il se peut que la production
moyenne réelle ait été plus grande.

La consommation cumulée de Calanus finmarchicus déterminée par Williams & Lindley (1980 b)
(73.5 gC/m? , tableau 2.5) et celles de Radach & al. (1984) (points (a) et (b)) sont supérieures a la
production primaire calculée par Weigel & Hagmeier (45.9 gC/m? sur toute la période du FLEX).
Si ces estimations sont viables on peut envisager trois hypothéses différentes:

e soit Calanus finmarchicus utilisait d’autres sources de nourriture que le phytoplancton et leurs
concentrations devaient étre assez importantes pour expliquer les écarts entre la production
primaire et la consommation du zoopalncton.

e la possibilité déterminée par Williams & Lindley (1980 b) est une autre solution: les ecarts entre
la production primaire et la consommation de Calanus finmarchicus peuvent étre minimisés si le
potentiel de consommation n’était pas complétement utilisé par ce copépode, car il semblerait
qu’une grande partie de sa population restait en profondeur sans effectuer des migrations verticales
a partir de la mi-mai.

e I'immigration et/ou I’advection ont pu provoquer de grandes variations des concentrations
locales de copépodes.
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2.1.7 Les matiéres organiques dissoutes.

2.1.7.1 Définition et composition.

Par opposition a la matiére organique particulaire que nous avons définie avant, la matiére
organique dissoute (DOM) est la fraction qui passe un filtre dont la porosité est de 0.5 4 1 um
pour Brockmann & al. (1983) et de 1.2 pm pour Gassmann & Gillbricht (1982) dans le cas du
FLEX’76.

DOM est le principal composant du carbone organique dans 1’eau de mer. Sa concentration est trés
largement supérieure a celle de la POM. Parmi la DOM, environ 60 % de la matiére n’est toujours
pas identifiée. La plus grande partie de la DOM est réfractaire, les processus de dégradation
biologique et chimique semblent ne pas atteindre cette fraction. Dans la fraction identifiée, on
trouve principalement des carbohydrates, des acides aminés et des lipides (surtout des acides gras):
ces composés labiles sont trés rapidement recyclés, par des transformations biologiques et
chimiques, dans la colonne d’eau (Brockmann & al., 1983).

2.1.7.2 Méthodes de mesures.

Pendant le FLEX’76, principalement 2 méthodes de mesure ont été utilisées:

* celle de Brockmann & al. (1983) qui estimaient les concentrations de DOC (carbone organique
dissous) avec une méthode de combustion & trés haute température (920°C).

¢ celle de Gassmann & Gillbricht (1982) selon la procédiire de I’oxydation humide de Menzel &
Vaccaro (1964). Malgré les désavantages connus de cette méthode, elle était choisie pour sa
rapidité car 9000 échantillons devaient étre analysés.

Ces considérations sont importantes car, comme nous ’observerons plus tard, les résultats de ces
deux équipes sont tout a fait différents et la remarque de Kattner & al. (1980 b) semble

entirement justifiée dans le cas du FLEX:

‘... la quantification de la DOM est trés peu fiable et les concentrations reportées différent
largement les unes des autres. ...’

2.1.7.3 Sources et transformations de la DOM.

Pendant un bloom, et notamment pendant le FLEX’76, il existe un parallélisme évident entre
’augmentation de la POM et celle de la DOM avec cependant un certain temps de retard entre les
deux pics (la DOM apparait en dernier). Il est donc raisonnable de penser que cette DOM est

94



principalement générée par la POM. Comme la plus grande partie de la POM est constituée de
phytoplancton il est intéressant d’analyser les différentes sources possibles qui proviendraient
directement et indirectement de la production phytoplanctonique:

e quand une limitation par les nutriments intervient, le métabolisme du phytoplancton est modifié et
ceci entraine une libération plus importante des produits de réserve de la cellule et de composés
caractérisés par un plus haut contenu en carbone dont la plus grande partie est constituée de
carbohydrates (exsudation). Cette exsudation n’est pas un phénomeéne qui est limité & la phase de
déclin du bloom mais le pourcentage par rapport & la production primaire augmente durant cette
période.

e la nutrition du zooplancton et principalement celle des copépodes durant le FLEX peut étre une
source majeure de DOM car les cellules phytoplanctonique sont souvent cassées avant d’étre
ingérées et une grande partie du matériel dissous intracellulaire peut alors étre libéré dans le milieu.

* les matiéres organiques particulaires non vivantes telle que les pelotes fécales ou les organismes
morts (uni- et pluricellulaires) peuvent libérer de la DOM, aussi bien par des processus chimiques
que biologiques (dégradation par I’activité des bactéries liées a la maticre particulaire).

Ces différentes voies de production impliquent un retard des concentrations maximales de la DOM
par rapport a celles de la POM, I’exsudation étant la voie la plus rapide. On s’attend donc & ce que
la plus grande majorité de la DOM soit produite au niveau des couches supérieures bien que la
sédimentation des matiéres organiques mortes puisse étre a ’origine d’une augmentation des
concentrations en profondeur: cette voie de production dépend de nombreux facteurs comme les
vitesses de sédimentation des particules, la profondeur de la colonne d’eau, la rapidité des
processus de dégradation, etc ... . Si la hauteur de la colonne est peu importante il est prévisible
que ’accumulation de la POM sur le fond et dans les couches d’eau avoisinantes soit une source
de DOM.

Mais il faut toujours garder a 'esprit la rapidité avec laquelle la partie labile de la DOM est
dégradée par lactivité des hétérotrophes (principalement les bactéries). En d’autres termes, une
faible concentration de DOM n’est pas toujours le résultat d’une faible production.

En plus de cette production ou de cette dégradation purement biologique, 1a DOM peut subir des
transformations chimiques par réaction des molécules entre elles ou avec des particules
inorganiques (Brockmann & al., 1983) car des substances telles que les acides aminés ou les sucres
possédent des groupes fonctionnels qui sont sujets a de telles réactions. Selon Kranck (1980), il
est possible que la DOM puisse étre transformée en POM et ce phénoméne serait induit par la
turbulence de I’eau. :

2.1.7.4 Distribution et évolution du DOC.

Nous ne nous intéresserons pas aux variations des distributions spatiales et temporelles des
composés qui forment la DOM, d’une part parce qu’en I’état actuel des connaissances il nous
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parait impossible de simuler de telles variations et d’autres part environ 60 % du matériel n’est pas
identifiable. Nous commenterons donc 1’évolution spatio-temporelle de la somme des composés
identifiés ou non; cette DOM est exprimée en terme de carbone (DOC).

Les premiéres estimations du FLEX’76 que nous analyserons sont celles de Brockmann (figures
2.44 et 2.45). Les concentrations du DOC montrent des maximums aprés chaque bloom de
phytoplancton (5 mai et 24 mai), c’est-a-dire juste aprés les périodes productives et dans les
mémes couches d’eau. La valeur maximale du DOC (dans la couche de mélange) (figure 2.45) est
de 3.3 mg C/dm® le 5 mai. Cette concentration est environ 7 fois supérieure a celle du POC.
Pendant le second bloom, des concentrations importantes sont aussi trouvées sous la thermocline
(figure 2.44). Les valeurs maximales du FLEX dépassent les 4 mgC/dm®.

+— DOC
POC
. o—o §of fot. net primary prod
mg C-dm*3
o— caoiculated DOC

4
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04 s 5 mw K
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Figure 2.45: Concentrations moyennes du DOC et du POC dans la couche de mélange. La somme DOC+DOC est
comparee a la production primaire nette cumulée de Weigel & Hagmeier. (D’apres Brockmann & al., 1983).
FLEX’76 experiment. :

-Les estimations de Gassmann & Gillbricht (1982) sont tout a fait différentes (figure 2.46 et 2.47).
Les évolutions du phytoplancton et des détritus (calculées comme la différence entre le POC et le
phytocarbone) sont inverses de celle du DOC. Une concentration minimale de DOC est trouvée
juste apres le bloom alors que la concentration maximale intervient avant et elle est beaucoup plus
faible (environ 0.63 mg C/dm?) que celle de Brockmann & al. (1983). Gassmann & Gillbricht
(1982) qualifient leurs résultats de ‘hautement anormaux’ dans le sens ou ces résultats ne
coincident pas avec les descriptions antérieures du FLEX et avec celles d’autres €cosystémes.
L’une de leurs conclusions est qu’une grande partie du DOC se serait transformée en POC.

Il est probable que la méthode de mesure utilisée par Gassmann & Gillbricht (1982) ait sous-
estimée les concentrations du DOC et de plus qu’elle ait été sélective vis a vis de certains
composés du DOC car la distribution n’est apparemment pas du tout représentative de celles que
I’on peut généralement observer en Mer du Nord.

Pendant le REFLEX’83 (Cadée, 1986), les résultats étaient assez similaires a ceux qui étaient
mesurés par Brockmann & al. (1983). Les concentrations maximales se situaient au niveau des
couches de surface et elles étaient de 2.4 mg C/dm? aprés un bloom de Corymbellus aureus
(Prymnesiophyceae). Le contenu moyen du DOC était environ 3.7 fois plus important que celui du
POC. Les différences de concentrations maximales pendant le FLEX 76 (résultats de Brockmann)
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et le REFLEX’83 peuvent étre dues
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Figure 2.47: Valeurs moyennes pour chaque période de 10 jours du DOC (0), des détritus+DOC (A), des détritus
(A) et du phytoplancton (e). (D’aprés Gassmann & Gillbricht, 1982). FLEX"76 experiment.

2.1.7.5 Comparaison des mesures du DOC et de la production
primaire.

Brockmann & al. (1983) comparent la somme POC+DOC (TOC: carbone organique total) aux
valeurs de la production primaire cumulées et mesurées par Weigel & Hagmeier (données non
publiées) (figure 2.45): cette production primaire n’explique que 50 % de 'augmentation du TOC
au niveau du premier bloom; aprés le 15 mai (second bloom) cette valeur est seulement de 20 %.

Cadée (1986) aboutit & la méme conclusion pour le REFLEX’83: les variations de DOC sont trop
importantes par rapport & ce qui peut étre attendu sur la base de la production et de la respiration
du phytoplancton.

Donc le probléme de la validité des mesures de la production primaire resurgit a tous les niveaux
(phytoplancton, zooplanton, DOC) et si I’on considére que ces valeurs de production primaire sont
sous-estimées alors il sera peut-étre possible de réconcilier les données entre elles. Cependant, on
ne peut pas exclure un apport latéral de DOC qui aurait pu augmenter les concentrations locales a
la Station Centrale.

2.1.8 Les bactéries pélagiques.

En 1976, on connaissait plus ou moins I'importance et le role des bactéries dans 1’écosysteme
marin. Leur principale fonction est de minéraliser la matiére organique qu’elles assimilent sous
forme dissoute. Les unes sont dites ‘libres’ parce qu’elles flottent librement dans le milieu, les
autres sont dites ‘liées’ parce qu’elles dépendent de la matiére organique particulaire. Sachant que
les définitions relatives aux fractions dissoutes et particulaires sont purement arbitraires il devient
difficile de définir les bactéries libres et liées. Une différenciation plus claire peut étre obtenue si
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I’on considére le poids moléculaire des particules: les bactéries libres ne peuvent assimiler que des
molécules de faible poids moléculaire dont nous donnerons les caractéristiques plus tard.

La gamme des tailles représentatives des bactéries marines est de 0.4 - 1.5 um (Billen et al., 1990)
et généralement les grandes bactéries sont rencontrées dans les milieux eutrophisés alors que les
plus petites dominent dans les environnements oligotrophes (Billen & al., 1990).

Les mesures de ’abondance bactérienne, pendant le FLEX’76, étaient réalisées par Hentzschel
(1980). Leur distribution verticale et leur évolution temporelle sont décrites par les figures 2.48 et
2.49.
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Figure 2.49: Evolution des bactéries (CFU/ml) et de Chaetoceros sp. (volume cellulaire). (D’aprés Wandschneider,
FLEX Atlas). FLEX 76 experiment.

Les méthodes standards de comptage des bactéries, les plus utilisées, sont:

e le comptage direct des bactéries par I’utilisation d’un microscope a transmission qui existe depuis
les années 50.

e depuis les années 70, la microscopie & épifluorescence est largement utilisée, cette méthode
utilise des colorants spécifiques.

» la technique de comptage des colonies bactériennes qui €tait introduite initialement par Zobell
(1946). L’unité des comptages est le CFU/volume (CFU: Colony Forming Units).

Seule cette derniére technique était utilisée pendant le FLEX’76. Jusqu’a la fin des années 70, tous
les comptages des bactéries en Mer du Nord étaient basés sur cette méthode (Billen & al., 1990).

Delattre & al. (1979), Goulder & al. (1980), Hartwig & al. (1983), puis Billen & al. (1990) .
dénoncent cette méthode car elle sous-estime complétement 1’abondance réelle des bactéries. Pour
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Hartwig & al. (1983) les abondances réelles sont de 10 & 100 fois supérieures (seulement 1 4 10 %
de ’abondance réelle est estimée par cette méthode). Pour les autres, le pourcentage est plus bas et
il est de ’ordre de 0.8 & 2 % si les résultats sont comparés avec les méthodes de comptage direct
(les deux premiéres méthodes cités).

De plus, cette méthode semble sélectionner certaines souches bactériennes car Bakken & Olsen
(1987), qui utilisaient les bactéries du sol, montraient que seulement 0.2 % des bactéries dont le
diametre était inférieur &4 0.4 um formaient des colonies alors que le pourcentage était beaucoup
plus élevé (30 a 40 %) pour les plus grandes (> 0.6 um).

Il y a donc une forte probabilité que les résultats des comptages bactériens pendant le FLEX soient
totalement sous-estimés et que la distribution spatio-temporelle de I’abondance ne soit pas du tout
représentative.

Néanmoins, la figure 2.49 révéle bien I’existence d’un pic d’abondance aprés le bloom
phytoplanctonique avec un retard d’environ 10 & 15 jours. Mais selon la figure 2.48 les plus fortes
abondances se situent en profondeur alors que ’on aurait di obtenir un pic de surface pour
expliquer la chute du DOC qui présente une concentration maximale entre les pics
phytoplanctonique et bactérien (figure 2.44).

2.1.9 Flux des matiéres vers le sédiment.

Davies & Payne (1984) utilisaient des trappes a sédiments entre le 4 avril et le 3 juin 1976 afin de
déterminer la quantité et la composition des matiéres transférées & partir des couches de surface
vers le systéme benthique. Les reriseignements apportés par cette €tude sont trés précieux car les
résultats reflétent les principaux événements qui se sont déroulés dans la partie supérieure de la
colonne d’eau.

Cinq trappes a sédiments réparties sur une hauteur de 100 m a partir du fond (150 m) étaient
installées pour des périodes allant de 4 a 5 jours. Pendant le bloom principal, la chaine de trappes
était installée pour une période de 23 jours.

2.1.9.1 Efficacité des trappes.

Nous n’allons pas discuter des critéres techniques des trappes ( formes, efficacité de capture des
particules, etc...) mais plutdt de la qualité du matériel qui est récolté. Les trappes a sédiments sont
censées intercepter les particules vivantes et mortes qui sédimentent ou qui descendent
volontairement (par exemple des copépodes qui migrent). L’accumulation des particules vivantes
ou mortes dans la trappe crée un microcosme trés particulier (différent d’un milieu benthique car
les organismes benthiques n’y sont pas présents) et en méme temps tres attractif pour certain
décomposeurs (bactéries) ou détritivores (par exemple Microcalanus pusillus) qui trouvent la un
milieu trés favorable pour leur croissance. Les marges d’erreur sont importantes car méme si un
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conservateur est ajouté, I"'immigration des organismes attirés par cette oasis de nourriture ne peut
pas étre évitée. Cela dépend naturellement du temps pendant lequel la trappe est exposée, du type
de conservateur utilis¢, de la présence ou non d’une grille 4 ’embouchure de la trappe, etc... Dans
les trappes du FLEX aucun conservateur n’était ajouté et Davies & Payne (1984) essayaient de
corriger les pertes par reminéralisation en utilisant un taux de 2% par jour. Il est vrai que
Putilisation d’un conservateur altére la composition des éléments présents et que les scientifiques
sont contraints a choisir 'une ou l'autre de ces méthodes. C’est ainsi que Cadée (1986,
REFLEX’83) utilisait du chloroforme qui dégrade la chlorophylle en phaeopigments. Un autre
probleme, lié a Iutilisation des trappes, est la resuspension du matériel accumulé sur le sédiment
surtout quand la colonne est peu profonde (c’est le cas du FLEX). Cette resuspension ce traduit
par une énorme augmentation de la quantité de matiére collectée plus on se rapproche du fond.
Cela donne une image inverse de ce qui était attendu. Pendant le FLEX, les effets de la
resuspension sont visibles jusqu’a une hauteur de 60-70 m & partir du fond. Dans un milieu peu
turbulent, Davies & Payne (1984) estiment que I’erreur commise dans le calcul des flux est
d’environ £ 20 %. On peut donc s’attendre a une marge d’erreur plus importante dans le cas du
FLEX’76.

2.1.9.2 Composition du matériel récolté.

Diatoms

Crustacean
remains

Figure 2.50: Composition microscopique du matériel collecté par les trappes & sédiments situées 4 33 m au-dessus
du fond (en % du matériel total récolté). (D’aprés Davies & Payne, 1984). FLEX 76 experiment.

La figure 2.50 montre I’évolution de la composition des trappes situées a une profondeur de 33 m

au-dessus du fond. Il est intéressant de noter que certains résultats obtenus a partir de la mi-mai
n’ont pas été pris en compte car certaines trappes étaient essentiellement remplies de copépodes
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entiers qui contenaient de grandes réserves de graisse. La plupart du matériel collecté semblent
reconnaissables (pelotes fécales, phytodétritus, diatomées, restes de crustacés, sable), seule une
petite fraction (‘autres’) de matériel non identifiable était présente. Cadée (1986) considére que les
phytodétritus de Davies & Payne (1984) ne sont rien d’autre que des pelotes fécales cassées: cela
signifierait que 40 & 95 % des particules collectées proviendraient uniquement de I’égestion du
zooplancton qui était dominé, en début de période, par les euphausiacées. Juste apres le premier
bloom, le pourcentage de diatomées dans le matériel collecté ne dépasse pas 40 %.

Selon Peinert & al. (1982), les rapports C/Chl du matériel collecté ayant une valeur proche de 50
indique une origine phytoplanctonique alors que des valeurs supérieures & 100 indiquent une
resuspension du matériel détritique. Les mesures de ce rapport par Davies et Payne, a une
profondeur de 50 m, donnent des valeurs toujours supérieures ou équivalentes & 1000. Le plus
étonnant est que ce rapport diminue trés rapidement pour les trappes qui sont situées prés du fond.
Néanmoins, on observe globalement une diminution des rapports C/Chl et C/N au moment du
bloom.

2.1.9.3 Estimation des flux de sédimentation.

Les différentes estimations, pour le Fladen Ground, sont regroupées dans le tableau 2.6.

Auteur(s) Période Flux moyen % de la production
‘ (gC/m?jour) primaire
: (%)
Davies & Payne 4 - 23 avril 1976 0.05 20
(1984) N
FLEX’76
24 avril -19 mai 1976 0.185 35
@»
20 mai - 3 juin 1976 0.115 25
1)
Cadée (1986) 29 avril - 22 mai 1983 0.0078 - 0.047 0.5-9.8
REFLEX’83 (2)
Steele (1974) 1 an 0.068 27.7
Evaluation générale
sur une base annuelle

Tableau 2.6: Estimations des flux de sédimentation et pourcentage de la production primaire dans I’aire du Fladen
Ground. (1): a partir des données de production primaire estimées par Gieskes & Kraay (1980). (2) & partir des
données de production primaire estimées par Gieskes & Kraay (1986).

Les faibles valeurs de Cadée (1986) sont essentiellement dues a la composition du phytoplancton
qui était principalement représenté par des colonies de Corymbellus aureus qui apparemment n’ont
pas beaucoup sédimenté. D’autres part la biomasse des copépodes, pendant le REFLEX’83, était
trés faible (Fransz & Diel, 1985) et donc la quantité de pelotes fécales présentes dans les trappes a
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sédiments était plus faible que pendant le FLEX’76. Les estimations de Steele (1974) sont
effectuées sur une base annuelle et il est trés surprenant de voir qu’elles sont tout de méme bien
supérieures a celles de Cadée (1986). Les différences au niveau du pourcentage de la production
primaire chez ces deux auteurs sont énormes: Steele (1974) estimait que la production primaire
annuelle devait étre de 90 gC/m?%an alors que Gieskes & Kraay (1984) pensaient qu’elle pouvait
dépasser les 100 gC/m?an.

2.1.10 Le milieu benthique.

Pour fermer le cycle des matiéres, que nous avons décrit trés sommairement, en commengant par
une description des distributions et des évolutions des principaux nutriments, il nous parait
important de résumer les principales fonctions de 1’écosystéme benthique. Ce systéme est en
grande partie responsable de la régénération des nutriments méme si, au cours de I’année, la
majorité de ces nutriments peuvent étre importés de I’océan Atlantique. Nous ne débattrons pas
pour savoir si les fortes concentrations enregistrées avant le printemps sont issues d’une
production locale ou lointaine car les données sont insuffisantes. Nous nous intéresserons
essentiellement & la méiofaune qui est de loin la fraction la plus productive des organismes
benthiques (seule la microfaune benthique est plus productive) et nous essayerons de comprendre
sa réaction quand elle est confrontée a un apport important de nourriture au printemps.

2.1.10.1 Abondance annuelle et distribution verticale de la
méiofaune.

Faubel & al. (1983) pour le FLEX’76 et De Wilde & al. (1986) pour le REFLEX’83 ont mesuré
I’abondance de la méiofaune tout au long de ’année. Leurs résultats sont tres similaires et la figure
2.51 montre la forte corrélation entre la courbe d’abondance de la méiofaune avec celle de la
température du fond. La température et ’abondance sont minimales en avril/mai et maximales au
mois de décembre. Comme on peut le voir sur cette figure, la plus grande partie de la méiofaune
est distribuée dans les deux premiers centimétres car cette couche est la mieux oxygénée (Faubel &
al., 1983).

Une distribution verticale importante qui doit étre mentionnée est celle de la chlorophylle (et ses
dérivés): en mars et avril, juste avant le bloom du FLEX, la couche 0-1 cm présente de trés faibles
concentrations (environ 1 pg/cm?) alors que la couche 1-3 cm posséde des valeurs plus élevées
(environ 3.5 pg/cm?®). Au mois de juin 1976 les concentrations respectives des différentes couches
étaient d’environ 6.7 (0-1 cm) et 5.1 pug/cm® (1-3cm). Plusieurs conclusions importantes peuvent
étre tirées de cette évolution:

e les concentrations de la couche supérieure (0-1cm) sont faibles avant le bloom principal ce qui
résulte de la forte activité de la méiofaune en hiver.
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e toujours avant le bloom, les concentrations sont moyennement élevées dans la couche 1-3 cm car
I’activité de la méiofaune y est réduite pendant I’hiver a cause du gradient de I’oxygene.

e en juin, en réponse & I’apport massif par sédimentation des matiéres organiques particulaires
(pelotes fécales et diatomées), les concentrations dans toutes les couches ont nettement augmenté.

e la distribution verticale du mois de juin indique un important transfert des matieres de la couche
0-1 cm vers la couche 1-3 cm. Donc une certaine quantité de la matiére est préservée dans une
couche ou I’activité de la meiofaune est tres faible.

n-10*.100 cm™?

19756 1976

Figure 2.51: Variations saisonni¢res de 1’abondance de la méiofaune (0—o) et de la température du fond (A----A).
Les boites indiquent la distribution en pourcentage de I’abondance totale dans les différentes couches du sédiment
(0-1; 1-2; 2-3 et 3-4 cm). (D’aprés Faubel & al., 1983). FLEX’76 experiment.

2.1.10.2 stratégies énergétiques de la méiofaune.

Faubel & al. (1983) émettent I’hypothése que les stratégies énergétiques de la méiofaune sont trés
différentes dans I’aire du Fladen Ground et dans les zones peu profondes de la Mer du Nord, pres
des cotes.

Dans ce dernier type d’écosystéme, ’apport des matiéres organiques provoque une réponse rapide
des organismes: les fortes variations de la température sur le fond ( elles sont proches de celles
dans la colonne d’eau) et de la turbulence force le systeme benthique a étre corrélé avec le cycle
de production général. Dans ces écosystémes, les maximums d’abondance surviennent pendant le
printemps et ’été et les valeurs minimales en automne et en hivers.

Au printemps, dans 1’écosystéme benthique du Fladen Ground, les niveaux d’abondance et de

biomasse sont au plus bas. Comme la temperature du fond est également minimale, I’activité de la
faune benthique sera 4 son plus bas niveau. Cette activité sera accélérée au mois de mai par
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I’apport d’énergie (sédimentation de la POM) mais I’abondance réduite des organismes benthiques
et la faible température ambiante préviendront une reminéralisation directe de ces nouvelles
ressources. Une partie importante du matériel déposé sera accumulée sur ou dans le sédiment, une
autre partie étant probablement convertie en biomasse bactérienne. La nourriture accumulée sera
progressivement utilisée pendant le reste de [’année (De Wilde & al., 1986).

Davies & Payne (1984), d’aprées leurs estimations calculées cette fois en terme d’azote, pensent
que le systéme benthique du Fladen Ground est limité par la nourriture. De Wilde & al. (1986)
pensent que I’évolution du benthos dans cette méme aire dépend entierement du flux vertical des
matieres organiques de la colonne d’eau.

2.1.10.3 Demande de carbone et production.

Les différentes estimations de Hartwig & al. (1983) et De Wilde & al. (1986) sont rassemblées
dans le tableau 2.7.

Auteurs Demande de carbone Production
(gC/m?an) (gC/m?*an)
Harwig & al. (1983)
FLEX’76
(micro-+méio-+macrofaune) 25.0 7.64

micro-: k1= 50%
méio- et macro-: K1=20%
De Wilde & al. (1986)
REFLEX’83
(méio-+macro) 26.4
calculé a partir de la biomasse
________ KI=20% ______
mesures journaliéres
in situ pour le mois de mai. 87.6
(micro+méio+macro) €))
Tableau 2.7: Estimations de la demande en carbone et de la production des organismes benthiques. Les calculs de
Hartwig & al. (1983) étaient construits de telle maniére que la demande en carbone soit équivalente a 1’apport de
carbone (25 gC/m?*an) estimé par Steele (1974). (1): la demande de carbone est calculée pour le mois de mai et une
estimation annuelle trés grossiére est calculée en multipliant par 12 mois (De Wilde al., 1986).

On peut s’attendre a ce que la valeur de production déterminée par Hartwig & al. (1983) soit
sous-estimée car ils utilisent la notion de production minimale annuelle (MP) qui est définie comme
la différence entre la biomasse maximale et la biomasse minimale mesurées au cours d’une année
(Arntz, 1971). D’autre part, la demande en carbone calculée par De Wilde & al. (1986) de 87.6 g
C/m?/an est certainement sur-estimée car 1’apport de nourriture est trés important au mois de mai,
mais c¢’est aussi a cette époque que I’abondance des organismes benthiques et la température sont &
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des niveaux trés bas; en d’autres termes, il se peut que l’estimation du mois de mai soit
effectivement représentative et peut-étre méme inférieure a celles des autres mois de ’année.

2.2 Les modéles biologiques du FLEX’76 experiment.

Malgré ’importance et les buts du FLEX’76, trés peu de modéles ont été construits ou adaptés &
une étude spécifique des résultats obtenus. Ils sont a I’heure actuelle au nombre de 4 (résultats
publiés), mais il est intéressant de constater que, 20 ans apres le FLEX’76, d’autres modéles ont
été ou sont actuellement construits avec cette fois-ci des structures beaucoup plus complexes. Il ne
serait donc pas étonnant que un ou plusieurs de ces modeéles fassent trés prochainement leur
apparition dans la littérature (Carlotti et Radach, com. pers.).

Le but n’est pas de donner des explications détaillées sur les structures et les résultats des modeles
que nous présentons ici. Dans tous les cas, nous conseillons aux lecteurs de se référer aux
différentes publications qui expliquent clairement les objectifs, les structures et les résultats des
modeles. L’objectif de cette présentation est de nous fournir les moyens nécessaires pour une
comparaison ultérieure avec nos propres résultats.

2.2.1 Les modéle de Radach (1980, 1982, 1983) et Radach &
al. (1984).

Ces modéles sont des versions modifiées du modéle de Radach & Maier-Reimer (1975). Ce sont
certainement les modéles les plus adaptés & 1’étude des résultats du FLEX 76 car se sont les seuls
a adopter une structure verticale et les principaux composants nécessaires sont présents
(nutriment, phytoplancton et zooplancton).

2.2.1.1 Buts et stratégie.

Les différents auteurs de ces modéles, et principalement le Dr. G. Radach, abordaient le probleme
de la modélisation des résultats du FLEX en se posant une question que ’on pourrait résumer
ainst :

Un modeéle de production primaire est-il capable de reproduire les principaux résultats du FLEX
(caractéristiques du bloom : date du maximum, durée, intensité, production primaire, etc...) ?

C’est bien évidemment le but d’un grand nombre de modéles que de vouloir approcher la réalité,
mais derriére cette question se pose celle de la validité des hypotheses nécessairement utilisées
pendant la construction de tels modéles. L’un des grands atouts du modéle mathématique est qu’il
nous permet d’unifier et de tester rapidement des hypothéses sur le fonctionnement global d’un
systéme. Le choix de ces hypothéses et leurs formulations sont aussi nombreuses et variées que les
modélisateurs eux-mémes (surtout en biologie).

105




La stratégie utilisée dans ces modeéles est la ‘simplicité’ : le but n’est pas de vouloir reproduire
toutes les observations disponibles mais, bien au contraire, de minimiser I’envergure du modéle.
Selon Radach & al. (1982), la structure du modéle destinée 4 la validation des résultats du FLEX
doit au moins comporter un phytoplancton, un nutriment limitant, une pression de consommation
exercée par un herbivore ainsi que les influences de la lumiére et du mélange vertical sur la
distribution des composants dans la colonne d’eau. Seuls le phytoplancton et les phosphates
(nutriments considérés comme limitants) sont simulés dans ces modeéles, tous les autres
composants contraignent le systéme. La répartition de la lumiére dans la colonne d’eau est déduite
indirectement des mesures de HOjerslev (1982). La pression de consommation par les copépodes
herbivores est estimée selon différentes méthodes qui sont décrites par Radach & al. (1984). Les
coefficients de diffusion turbulente verticale sont calculés par le modéle physique unidimensionnel
de Friedrich (1983). La philosophie générale de ces modéles est d’introduire le maximum
d’informations issues des résultats du FLEX, de diminuer le nombre des constantes inconnues ou
males connues et de minimiser les degrés de liberté des quantités simulées (Radach, 1980).

2.2.1.2 Structure et problémes de validation.

La figure 2.52 montre la structure du modéle utilisé et qui est intégré dans un schéma représentant
le cycle simplifié du phosphore. Ce modeéle unidimensionnel (selon la verticale) simule les
évolutions des phosphates et du phytoplancton sur la période du 19 avril au 16 mai 1976. Les
mailles ont une hauteur de 2.5 m et le pas de temps est de 75 s.

Le tableau 2.8 présente les différents termes qui interviennent dans les équations différentielles
partielles des deux variables d’état.

Processus Phosphates Phytoplancton

Production primaire

respiration

mortalité

prédation

sédimentation
diffusion verticale ®

¥ (RI®|®

absorption ®

reminéralisation ®
Tableau 2.8: termes qui interviennent dans les équations différentielles partielles des modéles de Radach (1980,
1982, 1983) et Radach & al. (1984). Les formulations mathématiques sont décrites par les mémes auteurs. ® :
terme présent.

Malgré I'influence que peut avoir la température sur les différents processus mis en jeu, une
limitation par la température n’est pas envisagée ; le phosphore inorganique dissous n’est pas
modélisé car il est vrai que les données sont trop peu nombreuses. Les détritus (pelotes fécales et
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phytoplancton mort) ne sont pas représentés explicitement et ils sont considérés comme une perte
pour le systéme.

PHOS -
BHSY )
BACTERIA

turbulent

sinking

" higher
trophic level

BENTHIC
SYSTEM ‘———'J

Figure 2.52: cycle simplifié¢ du phosphore dans 1’écosystéme pélagique. Les variables soulignées deux fois sont
simulées; les variables ou les processus connus soulignés une fois sont incorporés dans le modele de simulation.
(D’aprés Radach & al., 1980).

Le terme de la production primaire est le produit du taux d’assimilation du carbone par la
concentration du phytocarbone et ce produit est modulé par le minimum des limitations de la

lumiére et des nutriments. Radach (1982, 1983) et Radach & al. (1984) testaient différentes
limitations pour la lumiére: :

e la fonction de Blackman (1905)
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e ]a fonction de Talling (1957)
e ]a fonction de Steele (1962)

e une fonction ou il n’y a pas de limitation (la limitation est de 1) par la lumiére jusqu’a une
certaine profondeur de compensation locale, profondeur qui est définie par une certaine luminosité
(valeur minimale de lumiére). Sous cette profondeur, la limitation est totale (la limitation est de 0).

Pour le calcul de la pression de consommation exercée par les copépodes herbivores, Radach
(1980) utilisait les comptages du phytoplancton effectués par Gillbricht (FLEX Atlas), les
comptages des copépodes réalisés par Krause et Radach (1980) ainsi que les résultats
expérimentaux de Gamble (1978) qui calculait les courbes d’ingestion. Pour le calcul de la
consommation, une fonction de Michaelis-Menten est utilisée avec, en plus, deux hypothéses
supplémentaires :

e les résultats des expériences de Gamble (1978) étaient généralisés pour toute la période du
FLEX.

e comme la biomasse de Calanus finmarchicus représentait environ 80 % de la biomasse totale du
zooplancton, il était supposé que sa consommation €tait proportionnelle & sa biomasse (c¢’est-a-
dire 80% de la consommation totale du zooplancton).

L’utilisation des résultats de Gamble (1978) implique une conversion des valeurs des
concentrations de POC (utilisées pour la détermination des courbes d’ingestion) en concentrations
de phytocarbone. Radach (1980), pour une premiére approximation, utilise un rapport
POC/phytocarbone égal a 10/1.

Pour la validation des résultats, les auteurs classifient les différentes données du FLEX selon
quatre catégories décrites par la figure 2.53. Pour évaluer la validité du modéle, les variables d’état
simulées sont comparées soit & la mesure directe des phosphates soit a la mesure indirecte du
phytocarbone. L’une des caractéristiques importante de ces modéles est qu’ils permettent une
comparaison des flux mesurés et simulés (production primaire et consommation par les
herbivores). Les résultats de la production primaire fournis par le modéle précédemment décrit
sont utilisés comme moyen de décision entre les différentes estimations mesurées (Weichart
(1980), Weigel & Hagmeier) ou calculée (Mommaerts, 1981). Afin de faciliter 'interprétation des
résultats et leurs comparaisons, la profondeur d’intégration est fixe (50 m) et elle ne dépend pas
des profondeurs de la couche de mélange et de la couche euphotique qui varient au cours du
temps. Cette profondeur de 50 m correspond en fait & la limite supérieure de la thermocline
principale et elle a I’avantage de prendre en compte la plus grande partie de la production primaire
qui a lieu dans les couches supérieures.
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Figure 2.53: données utilisées pour valider le modéle de Radach & al. (1982). Quatre types de données sont
distingudes: les mesures directes (noir), les données obtenues en utilisant des facteurs de conversion 4 partir des
mesures (gros points noirs), les données dérivées a partir des mesures en utilisant des formules théoriques (points
noirs de taille moyenne) et les données provenant de la littérature (petits points noirs). (D’apres Radach & al,,
1982).

2.2.1.3 Apercu des résultats.

2.2.1.3.1 Les résultats du modéle physique de Friedrich
(1983). » |

Ce modéle, qui était d’abord utilis¢ par Sundaram & Rehm (1973), fournit les valeurs du
coefficient de diffusion turbulente verticale permettant de simuler le mélange vertical des
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constituants de la colonne d’eau a la Sation Centrale. La température simulée par ce modéle n’est
pas utilisée dans le modéle biologique car une limitation par la température n’y est pas envisagée.
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ioc 105 e s 120 125 130 i35 140 i4s 150
RN RN R RN RSN R NS RN !

MV Ww

a 3
i1
——
—

Figure 2.54: température observée (°C), pendant le FLEX’76, en fonction du temps et de la profondeur (m) a la
Station centrale. (D’aprés Friedrich, 1983).
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Figure 2.55: température simulée, pendant le FLEX’76, par le mod¢le de Sundaram & Rehm (1973). (D aprés
Friedrich, 1983)
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Figure 2.56: coefficients de diffusion turbulente verticale calculés par le modéle de Sundaram & Rehm (1973)
pendant le FLEX’76. (D’aprés Radach & al., 1983).

Cependant, cette température simulée est d’une grande importance car elle permet la validation du
modele physique par comparaison avec les valeurs observées de la température ; en effet, les
valeurs du coefficient de diffusion turbulente verticale ne peuvent pas étre validées car les mesures
directes de ces parametres sont tres difficiles voir impossibles (quelques essais ont été tentés
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pendant le FLEX*76 par Kullenberg (1978)). Il est donc estimé que le mélange vertical est bien
représenté si la température simulée est proche de celle qui était observée.

Les figures 2.54 et 2.55 montrent la qualité des résultats obtenus pour la température et I’on peut
voir que la thermocline principale se forme bien aux profondeurs observées. Les profils
correspondants des coefficients de diffusion turbulente utilisés par Radach (1980, 1982, 1983) et
Radach & al. (1984) pour la période de simulation (19 avril-16 mai) sont décrits par la figure 2.56.
Les valeurs maximales de ces coefficients atteignent 0.2 m%s. Il est notamment intéressant
d’observer la période qui correspond a la tempéte (12-13 mai) qui provoque un fort mélange
vertical.

2.2.1.3.2 Quelques résultats des modéles biologiques.

Au cours de leurs trés nombreuses simulations, Radach (1980, 1982, 1983) et Radach & al.
(1984) démontrent les inconsistances qui existent entre les valeurs de phytocarbone et les
différentes estimations de la production primaire d’une part et entre les mesures de phytocarbone
et de chlorophylle d’autre part. Toute la difficulté résidait alors dans le choix des données a
valider. Radach (1983) testait différentes associations de jeux de données grice & son modele
mathématique (tableau 2.9) :

Cas (1) Cas (2) Cas (3) Cas (4)
Concentrations de ® ® ® ®
phosphates
mesurées pendant le
FLEX
Le phytocarbone ® ®
déterminé par
Gillbricht en
fonction des
comptages
Le phytocarbone ® ®
déterminé a partir
de la chlorophylle
avec un rapport
C/Chla=20
Production ® ®
primaire de Weigel
& Hagmeier
Production ® ®
primaire de
Weichart (1980)
Tableau 2.9: Différentes associations des jeux de données testées par le modéle de Radach (1983). ® : jeu de
données considéré selon le cas.
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Pour les cas (2) et (3), aucune simulation n’était susceptible de reproduire correctement les jeux de
données considérés.

Les résultats pour le cas (1) sont acceptables jusqu’au pic du bloom principal.

De meilleurs résultats sont obtenus dans le cas (4): les phosphates, la production primaire de
Weichart (1980) et la consommation par les copépodes sont simulés de fagon satisfaisante. La
simulation du phytocarbone n’est acceptable, dans ce cas, que si cette concentration est déduite a
partir des concentrations de chlorophylle avec un rapport C/Chl a de 20. Les résultats de la
simulation pour le cas (4) sont montrés par les figures 2.57 et 2.58. Cependant, cette simulation
standard (Radach, 1983) tient compte d’une croissance non limitée par la lumiére au-dessus de la
profondeur euphotique (1% de la luminosité de surface) car les autres fonctions (Blackman, Talling
et Steele) ne permettent pas de réconcilier les valeurs de phytocarbone calculées avec celles de la
production primaire. D’autre part, il semblerait que le taux de croissance du phytoplancton soit
trop élevé dans cette simulation et que les données de la production primaire de Weigel et
Hagmeier soient préférables car la valeur du taux serait de 1.5/jour. Selon ces résultats, Radach
(1982) considere qu’il n’est pas encore possible de décider entre les différentes estimations de la
production primaire.

40 7 PNOSPHATE 40 4 PHYTOPLANKTON
1 mg—nf/m2 1 gC/m2

PRIMARY
PRODUCTION

321 32
INITIAL CONCENTRATION 1

24 4

STANDING
STOCK

GRAZIN

PO, - CONCENTRATION

SINKING
DIFFUSION

DIFFUSICN
J0APR 28 2 MAY 10 1w 18 20 APR 28 2MAY 10 1% 18

Figure 2.57: balances des phosphates et du phytoplancton pour la couche d’eau simulée 0-50 m et pour le cas (4).
(D’aprés Radach & al., 1983)
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Figure 2.58: distributions simulées des phosphates et du phytoplancton selon le cas (4) et comparées aux mesures de
terrain. (D aprés Radach & al., 1983).

2.2.2 Le modéle de Lancelot & Mathot (1989).

Ce modéle mathématique complexe (0D) décrit la croissance des cellules phytoplanctoniques en
tenant compte de leur histoire lumineuse et en fonction de la concentration ambiante d’un
nutriment. Les principaux processus tels que la photosynthése, I’excrétion, la synthése des réserves
et le catabolisme, I’absorption et I’assimilation des nutriments ainsi que la synthése des protéines et
des autres constituants fonctionnels sont pris en compte. La structure méme du modéle implique
une nouvelle définition des productions primaires brute et nette qui devienrient respectivement
synonymes de la photosynthése et de la croissance. La figure 2.59 représente le schéma du modéle
sous différentes conditions d’éclairement. -
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Figure 2.59: représentation schématique du métabolisme du phytoplancton sous une illumination compléte (a), une
courte période dans I’obscurité (b) et pour une période prolongée dans I’obscurité (c). (D’aprés Lancelot & Mathot,
1989).

2.2.2.1 Buts.

Ce modeéle est proposé comme un outil général de calcul de la production primaire en milieu
aquatique et c’est dans cet esprit que ce modeéle écophysiologique était utilisé. Les intentions n’ont
jamais été de reproduire fidélement les résultats du FLEX mais plutdt de valider le modéle selon
deux types de milieu trés différents (milieu stratifié: selon les résultats du FLEX; zone non
stratifiée de la Baie Sud de la Mer du Nord).

2.2.2.2 Apercu des résultats.
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Les résultats du modéle sont comparés aux mesures de la chlorophylle et aux estimations de la
production primaire du FLEX’76 (figure 2.60). Les taux journaliers de la photosynthése et de la
croissance sont intégrés sur la couche de mélange dans laquelle les mouvements verticaux sont
supposés trés rapides ce qui assure une histoire lumineuse identique pour toute la communauté
phytoplanctonique. Les simulations (une par bloom) décrivent trés correctement les deux phases
de croissance exponentielle alors que les biomasses sont surestimées pendant les phases de déclin.
Ces divergences sont expliquées, selon les auteurs, par I’absence d’une mortalité et d’une
sédimentation, processus de perte qui ne sont pas pris en compte dans la structure du modele. La
croissance calculée (production primaire nette) représentait en moyenne 40 % de la photosynthése
(production primaire brute) et une bonne concordance était trouvée avec les résultats de Weichart

(1980),
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Figure 2.60: (a) photosynthése et croissance du phytoplancton pendant le FLEX'76, calculées par le modéle de
Lancelot (trait plein) et mesurées expérimentalement (FLEX Atlas) (ligne pointillée et symboles). (b)
Concentrations de la chlorophylle a calculées (trait plein) et observées (symboles) pendant le FLEX’76. (D apres
Reid & al., 1990).

2.2.3 Le modéle de Mommaerts (1980, 1981, 1982).

Nous avons déja évoqué les résultats de ce modéle qui calcule la production primaire via une
version modifiée du modéle de Vollenweider. Cet auteur ajustait chaque profil de production
primaire fourni par d’autres auteurs (sauf les mesures de Weichart (1980)) avec son modéle afin
d’en déduire les paramétres des courbes photosynthése-lumiere (taux maximal, pente index de
photoinhibition, respiration). C’est sur la base de ces constantes journaliéres qu’une nouvelle
estimation de la production primaire était fournie en utilisant les mesures de la chlorophylle.
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2.2.4 Le modéele de Bossicart (1980 b).

Ce modeéle simule le développement des stages de Calanus finmarchicus. Tous les résultats sont
exprimés en terme d’individus et certains parameétres comme les taux de croissance et de mortalité,
les temps de développement, Iefficacité de reproduction et la production nette sont estimés.

2.3 Variabilité écohydrodynamique et fenétre spectrale.

Apres cette analyse des résultats et des modéles du FLEX’76, il nous parait essentiel de déterminer
les principaux phénomenes physiques, biologiques et chimiques qui surviennent et qui interagissent
entre eux, aux échelles de temps et d’espace qui caractérisent le FLEX’76.

Echelle cli q A M échelk A Mésoéchelle A Echelle mésiale A Petite échelle A Mini-échelle
Frég. (s°1) 10° w0 107 108 10° 10! 103 167 16! 1
Temps car. ' décade année mois semaine jour heure min sec
Ondes de Oscillations Ondes Ondes de Ondes
Rossby d'inertie internes surface acoustiques
Marées / tempétes
'Variations  Variations  Variations Cellules de Mélange éolien Dissipation de I'énergie
saisonnidres  météo. diumes Langmuir
Mélange Alternance de mélang Microstructures verticales / Diffusion
convectif et stratification turbulence 3D moléculaire
Restratification  dans 1a couche de surface dans 1a couche de mélange
Ci
Circ. profondes, gyres
Echange au travers du plateau
Fronts (Courants frontaux,
meandres, extrusions, ...)
TEMPS DE LA MER
ECO-HYDRODYNAMIQUE

Tableau 2. 10: Echelles temporelles des principaux événements physiques marins. (D’aprés Nihoul & Djenidi,
1991).

Avant tout essai de modélisation d’un écosystéme marin, il est absolument nécessaire de
caractériser les processus physiques qui conditionnent fortement la répartition et I’évolution des
constituants biologiques et chimiques dans la colonne d’eau. Nihoul & Djenidi (1991) ont
rassemblé, de facon schématique, les principaux phénomeénes physiques qui interviennent a des
échelles de temps et d’espace caractéristiques au niveau des écosystémes marins (tableau 2.10). La
fenétre spectrale pour le FLEX’76 est représentée par des phénoménes qui surviennent a la
mésoéchelle dont les temps caractéristiques vont de quelques heures & plusieurs semaines. Cette
mésoéchelle est une partie de ce que 1’on appelle couramment le ‘Temps de la mer’ et I’on peut
voir, d’aprés le tableau 2.10, que les phénoménes transitoires tels que les tempétes et les marées
constituent les principales contraintes dont nous devrons tenir compte. En Mer du Nord, les
marées sont importantes avec une prédominance de la composante semi-diurne lunaire M , et nous
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avons vu, dans I’analyse du FLEX, que la tempéte des 12 et 13 mai avait de fortes répercussions
sur la distribution des constituants. Le modéle physique que nous utiliserons devra donc étre
capable de reproduire ces événements. Aux échelles de temps et d’espace qui caractérisent la
mésoéchelle, les variations diurnes peuvent étre trés importantes et elles devront étre prises en
compte tant au niveau des processus physiques (éclairement, réchauffement des eaux de surface
pendant le jour, etc...) que biologiques (production primaire, grazing, migrations verticales, etc...).

Pendant le FLEX’76, une fois que la thermocline principale s’est installée, différentes thermoclines
secondaires apparaissent puis disparaissent, au cours du temps, dans la couche de mélange. Cette
couche de mélange est donc caractérisée par une succession de périodes ou la stabilité des eaux est
plus ou moins importante. Cette succession dans le temps et les conséquences sur la structure
verticale des masses d’eau sont propices a la formation d’ergoclines. Legendre & al. (1986)
définissent ces ergoclines comme des interfaces aquatiques dont les caractéristiques communes
sont qu’elles impliquent des gradients temporels et/ou spatiaux au niveau desquels les processus
physiques peuvent générer des structures qui sont associées a une augmentation de la production
biologique. De telles ergoclines ont existé pendant le FLEX, et la nutriciline en est un bon exemple.
L’analyse du FLEX a mis en évidence une succession de deux blooms phytoplanctoniques qui
correspondent a des transitions entre des périodes de stabilité et d’instabilité: avant le premier
bloom, la colonne d’eau était instable et c’est avec l’apparition des premiers signes de la
stratification thermique que le premier pic de phytoplancton est apparu. Juste avant le second
bloom, la tempéte des 12 et 13 mai a déstabilisé la couche de mélange et ce phénomene est a
I’origine de I’élévation des concentrations de nutriments dans les couches de surface. Apres cette
tempéte, la couche de mélange s’est & nouveau stabilisée et c’est sous de telles conditions, mais
aussi grice aux concentrations importantes des nutriments, que le second bloom est apparu. Une
telle interprétation sur la succession des blooms était proposée par Legendre (1981) et I’on peut
constater que ceci est totalement vérifié dans le cas du FLEX’76.

Toutes ces considérations prouvent que le modéle physique que nous utiliserons devra
nécessairement étre capable de reproduire fidélement les structures thermiques et hydrodynamiques
de la colonne d’eau au cours du temps. L’influence des contraintes physiques sur la production
primaire est essentielle mais non suffisante et la qualité du modéle écologique sera une nécessité
car un de nos buts est d’approcher, autant que possible, les résultats du FLEX76.
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3 Modélisation.

Un écosystéme marin est actuellement percu comme un réseau ou les interactions entre les
constituants sont trés nombreuses et trés complexes. Le modele mathématique est un outil
approprié pour étudier la dynamique des constituants. Selon Ducklow (1991), la modélisation a
trois principaux avantages:

o elle permet une définition explicite, sans équivoque, des problémes et des hypothéses qui
peuvent étre testées et modifiées comme il se doit.

o elle permet de représenter un systéme dans son entiéreté et d’une fagon holistique, une démarche
qui n’est pas réalisable avec les approches de types observationnelles.

e clle fournit une prescription objective et rigoureuse des mesures futures.

La pratique courante est de considérer le modéle comme une étape finale de I’étude et cet outil
mathématique est alors utilisé pour effectuer une synthése et une vérification des données
collectées. Le modéle est de plus en plus utilisé comme un outil de gestion permettant une
planification des actions humaines et il est alors utilis¢é comme un moyen de prédiction a plus ou
moins long terme.

Dans cette étude, les modéles que nous développons constituent la premiére étape d’une recherche
personnelle afin de comprendre et de mieux apprécier les interactions qui unissent les organismes.
De nombreuses hypothéses couramment utilisées et souvent innovatrices seront proposées; dans
tous les cas notre but n’est ni de vouloir valider les résultats du FLEX, ni de prédire I’évolution de
I’écosystéme sur le Fladen Ground. Les données du FLEX’76 seront utilisées afin d’apprécier la
cohérence des hypothéses que nous aurons formulées. Il est important de préciser que la plupart
de ces hypothéses devront nécessairement étre vérifiées ou écartées par des études expérimentales
en laboratoire et sur le terrain. Bien souvent les expérimentateurs tentent de vérifier des nouveaux
concepts et le seul outil dont ils disposent est 1’outil expérimental qui est trés coliteux: ces
chercheurs ont rarement le droit a I’erreur et il me semble que la plupart des expériences (dans la
mesure du possible) doivent étre précédées par une étape de modélisation qui peut étre utilisée
comme un des moyens de décision. L’outil mathématique est un moyen formidable avec lequel il
est possible d’utiliser notre imagination, de représenter les processus tel que nous les percevons au
niveau individuel. Naturellement ceci doit nécessairement tenir compte des connaissances acquises
et il est trés important que le modéle tienne compte de la réalité des faits. Bien souvent des
modéles sont développés alors que la plupart des parameétres et des processus n’ont pas des
significations écologiques propres et il devient alors trés dangereux de tirer des conclusions car il
n’existe aucun moyen de les vérifier. A cette étape de notre recherche personnelle nous
n’affirmerons jamais mais nous proposerons des solutions. De la méme fagon, nous n’utiliserons
pas le terme ‘validation’ pour nos résultats car ce terme doit nécessairement €tre réservé a des
modéles qui ont ‘vécu’, c’est & dire des modéles qui non seulement sont cohérents avec les
données mesurées mais qui ont eu I’occasion d’étre confrontés a différents écosystémes dont les
caractéristiques permettaient [’utilisation du modéle teste.
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Nous ne sommes ni pour la simplicité ni pour la complexité des modéles écologiques mais plutot
pour une représentation la plus réaliste possible des phénomeénes observés ou étudiés. Les modéles
simples sont attractifs car les paramétres sont peu nombreux, les temps d’exécution sont petits et
ils ont I’avantage de rester & une échelle humaine. Cependant la plupart de ces modéles tiennent
peu compte des connaissances acquises et les hypothéses sont non seulement trés nombreuses et
souvent souvent trop simplificatrices. Les parameétres sont peu nombreux mais leurs incertitudes
sont énormes: chaque constante est en fait considérée comme une moyenne spatio-temporelle de
nombreuses autres constantes ou variables qui caractérisent les comportements et les évolutions
des constituants qui ne sont pas explicitement définis dans le modéle. Les modéles complexes, &
I’opposé, sont généralement synonymes d’une augmentation du nombre des variables d’état, des
interactions entre les constituants et des paramétres. Alors que I’incertitude sur la structure du
modéle semble diminuer (la structure se veut plus réaliste), les incertitudes sur les paramétres
restent aussi grandes et elles sont multipliées par le nombre des paramétres utilisés. Le grand
avantage de ces parametres est qu’ils sont plus spécifiques: prenons Iexemple du taux de
croissance maximal du phytoplancton. Dans un modéle simple (par exemple une variable d’état
pour le phytoplancton) ce taux doit étre représentatif de toute la population étudiée et
principalement des especes les plus abondantes qui se succédent au court du temps. I est donc
impossible de trouver une constante qui tienne compte a la fois des différents taux qui
caractérisent chaque espéce et qui se succedent dans le temps. Une meilleure description, mais
plus complexe, serait de considérer les espéces les plus importantes auxquelles on pourrait
associer des taux différents. L’autre avantage est que la détermination expérimentale d’un taux
associé & une espéce est d’une plus grande utilité que la détermination du taux associé a une
population phytoplanctonique.

C’est dans cette optique que nous avons réalisé plusieurs modéles ou la complexité augmente, bien
qu’il n’existe aucun moyen simple d’évaluer cette complexité. En effet, doit-on prendre le nombre
des variables d’état, le nombre des interactions entre les variables d’état, le nombre des paramétres
ou un critere qui rassemble ces différentes caractéristiques pour évaluer la complexité d’un
modele? D’autres facteurs doivent nécessairement entrer en compte comme les dimensions
spatiales et il est plus courant de parler de I’*envergure’ d’un modele qui tient compte de tous ces
parametres, grandeur pratiquement non mesurable.

Trois modeles seront successivement décrits (EcoMod 1, 2 et 3). Les deux premiers modéles ont
des structures trés ‘classiques’, c’est a dire que leurs structures sont fortement inspirées des
modeles que I’on peut trouver dans la littérature. La structure et la représentation mathématique
des processus, dans ces modéles, sont exclusivement basées sur le cycle biogéochimique de
l'azote.

EcoMod 3 est un modéle trés complexe, il est spécialement congu pour I’étude des cycles
biogéochimiques du carbone et de ’azote. A I’origine, nous avions développé des sous-parties de
ce modele pour étudier certains problémes spécifiques que 'on peut rencontrer dans la
modélisation des cycles du carbone et de 1’azote. C’est par la suite que nous avons rassemblé ces
différents sous-modeles en ajoutant d’autres modules nécessaires a la modélisation d’un
écosysteme tel que celui du Fladen Ground. Les processus qui y sont décrits sont pour la plupart

nouveaux : ¢’est une approche tout a fait théorique qui essaye de coller a la réalité en fonction des
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connaissances que nous avons sur les sujets abordés. Nous verrons que les parameétres utilisés ont
pour la plupart une signification écologique mais qu'en 1’état actuel des connaissances les gammes
de variations de ces paramétres sont trés grandes. Ce modéle permet, en fait, de faire une synthése
des connaissances en essayant de trouver une solution a certains problémes que nous aborderons.

Une phrase de Fasham & al. (1990) nous a motivé tout au long de ce travail:

‘La capacité a modéliser le cycle saisonnier de ’azote est un besoin essentiel pour comprendre le
cycle du carbone’

Cet auteur, comme Redfield & al. (1963), postule que les cycles biogéochimiques de I’azote et du
carbone sont paralléles et qu’il est possible d’estimer le cycle du carbone a partir du cycle de
’azote. C’est exactement cette hypothése que nous utilisons pour les modéles EcoMod 1 et 2
pour nous permettre de comparer les résultats des modeles avec ceux du FLEX et c’est avec
EcoMod 3 que nous contesterons cette hypothese.

La question suivante est: pourquoi les modeéles qui existent et qui décrivent les résultats du FLEX
ne suffisent-ils pas?

Avant tout, nous ’avons déja dit, notre but n’est pas de modéliser spécifiquement le FLEX. Nous
utilisons ces résultats pour tester nos modéles et nous adaptons, dans cet esprit, les structures des
modéles EcoMod dans le cas du FLEX. Une modélisation correcte du FLEX nécessite dans tous
les cas une structure verticale et il nous semble que le modeéle de Lancelot & Mathot (1989) qui
n’a pas cette structure est inadéquate dans le cas présent. De plus, on ne peut pas dire que ce
modele soit représentatif de 1’écosystéme car seuls les nutriments et le phytoplancton sont
considérés. Les modéles de Mommaerts (1980, 1981 et 1982) et de Bossicart (1980 b), par leurs
spécificités ne décrivent en aucune fagon I’écosystéme, le but du premier était de calculer la
production primaire et le but du second était de répresenter la dynamique des copépodes pendant
le FLEX.

Les modeéles de Radach (1980, 1982, 1983) et de Radach & al. (1984) sont les plus adaptés & une
étude spécifique du FLEX, mais la philosophie de ces modeéles est radicalement différente de celles
des modéles EcoMod. Tout d’abord, les unités biogéochimiques respectivement utilisées sont le
phosphore d’une part et I’azote et/ou le carbone d’autre part. Les buts de Radach sont de
minimiser I’envergure de ces modéles alors que les ndtres sont de trouver le meilleur compromis
entre la complexité du modéle et la description du FLEX. Radach introduit le maximum
d’informations issues des résultats du FLEX: la consommation par les copépodes herbivores force
le comportement du modéle, Pextinction de la lumiére dans la colonne d’eau force le
développement du phytoplancton. Les modéles EcoMod sont congus de telle fagon que I’évolution
des constituants ne soit forcée que par des grandeurs qui ne peuvent pas étre influencées a leur
tour par I’évolution de ces mémes constituants. Radach & al. (1984) calculent leurs flux de
consommation en utilisant les données du phytoplancton ou du POC qui contiennent déja,
intrinséquement, les effets de la consommation par les copépodes et ils utilisent ces flux pour
forcer le phytoplancton de leur modéle. Il en est de méme pour I'extinction de la lumiére dans la
colonne d’eau: les profils d’extinction utilisés contiennent déja I’effet du phytoplancton et on peut
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s’attendre & ce que le phytoplancton, pendant la simulation, se développe aux profondeurs ou la
lumiére est la moins limitante, c’est & dire & des profondeurs ou le phytoplancton n’influengait pas
effectivement la courbe d’extinction.

Nous préconisons donc une indépendance la plus totale entre les résultats biologiques du FLEX et
ceux des modéles. Ceci ne signifie pas que nous n’utiliserons pas les données du FLEX
(paramétres) mais que les contraintes utilisées ne doivent pas étre influencées par les constituants
biologiques ou chimiques de I’écosystéme. Il est reconnu que I’environnement physique modifie le
comportement des constituants biologiques et que, en retour, la biologie influence peu ou pas du
tout I’hydrodynamique (2 grande échelle). Seules la température, I’éclairement en surface et la
diffusion turbulente verticale seront admis comme variables de contrainte sur I’écosystéme que
nous étudions. Cette régle nous permet d’exécuter les modeles physique et biologique de fagon
indépendante mais il existe cependant une exception: I’effet de I’auto-ombrage provoqué par les
POM contenues dans P’eau de mer ( surtout le phytoplancton). De fagon stricte il est vrai que la
stratification thermique peut étre influencée par la présence de ces POM qui limitent la pénétration
de la lumiére et donc de la chaleur en profondeur. Cependant il semblerait que cet effet soit limité
et nous considérerons qu’il ne peut pas y avoir une influence en retour.

Les modéles résolus verticalement et qui sont décrits dans la littérature sont en fait trés peu
nombreux (Radach & Maier-Reimer, 75; Jamart & al., 77; Kiefer & Kremer, 81; Tett, 81; Radach,
80, 82, 83; Radach & al., 84; Tett & al., 86; Andersen & Nival, 89; Aksnes & Lie, 90).

3.1 Modéle physique.

Pour cette étude nous avons fait appel aux compétences de certains hydrodynamiciens ( Dr. E.
Delhez et Ir. G. Martin) qui sont des spécialistes de la modélisation hydrodynamique en Mer du
Nord (Delhez & Martin, 92; Martin & Delhez, 94). Je dois reconnaitre que ma compétence
s’arréte 1a ou les leur commencent et ¢’est avec une grande confiance, justifiée par la suite, que je
me suis fié a leurs travaux. Il m’est impossible de vous décrire un modéle que je n’ai
malheureusement pas eu le temps d’apprécier a sa juste valeur et nous focaliserons par la suite
notre attention sur les entrées-sorties de ce modéle. Une caractéristique fondamentale de ce
modeéle est qu’il tient compte du cycle des marées et nous pourrons en apprécier les subtilités et les
conséquences au niveau des résultats des simulations. Les résultats fournis par ce modéle (profils
de température et du coefficient de diffusion turbulente vertical) sont directement introduits dans
les équations des modéles écologiques et nous pourrons apprécier la grande concordance entre les
champs de température mesuré et calculé. Une vérification directe de I’évolution du coefficient de
diffusion turbulente vertical étant impossible, nous admettrons que les valeurs calculées sont
correctes si une bonne similitude existe entre les températures calculées et observées.
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3.2 Modéeles biologiques.

3.2.1 EcoMod 1.

Ce modéle est le plus simple que I’on puisse concevoir pour la représentation du cycle de I’azote
sans faire intervenir des contraintes biologiques externes. La structure de ce modéle est largement
utilisée avec ou sans dimension spatiale et c’est ’outil écologique qui est de loin le plus apprécié
pour une modélisation tridimensionnelle d’'une mer ou d’une région océanique. Dans de tels
modéles 3D écohydrodynamiques, la plupart des ressources informatiques sont réservées a
1’élaboration d’un modéle hydrodynamique complexe: la biologie y est forcement décrite de fagon
trés grossiére car les intentions -ne sont pas d’obtenir une description fine de I’évolution des
compartiments biologiques mais plutdt d’apprécier la grande influence de I'hydrodynamique sur la
répartition tridimensionnelle des constituants.

3.2.1.1 Structure et variables d’état.

Les figures 3.1 et 3.2 présentent le schéma conceptuel de EcoMod 1 et la description des variables
d’état et des flux. Quatre ou cinq variables d’état sont utilisées pour décrire I’écosystéme: celle des
silicates est une variable d’état facultative que 1’on peut ou non prendre en considération en début
de simulation en se servant du ‘bouton’ Sim (Tableau 3.1). En d’autres termes si-Sim = 0, la
limitation par la silice est de 1 ( facteur non limitant) et si Sim = 1 les concentrations de silicates
peuvent limiter le développement du bloom. Cette subtilité nous a été trés utile car elle nous
permettait d’étudier la réponse du phytoplancton que I’on pouvait soit considérer comme la
biomasse totale, toutes classes de phytoplancton confondues, soit comme la biomasse associée aux
diatomées (les espéces de cette classe sont limitées par la silice). Dans ce modele, on peut
indifféremment utiliser les termes ‘absorption’ et ‘assimilation’ pour les flux entre les nutriments
et le phytoplancton (il n’y a pas de découplage entre ces processus dans le modéle). Seul N
(nitrates+nitrites+ammonium) parmi les nutriments est susceptible d’étre régénéré a partir de la
minéralisation de M (matiéres organiques particulaires) et de I’excrétion ammonothélique du
zooplancton. Dans tous les modéles EcoMod, aucune reminéralisation des nutriments a partir du
systéme benthique ne sera considérée car d’une part le systéme benthique est trés peu actif a cette
époque (cf. avant) et d’autre part la minéralisation benthique des matiéres issues de la
sedimentation massive du bloom phytoplanctonique est un processus tres lent caractérisé par une
échelle temporelle de I’ordre du mois (Billen & al., 1991). L’écosystéme, sous ces conditions, est
obligé de ‘vivre’ sur ces réserves ( nutriments initialement présents dans la colonne d’eau) et a
partir des processus de régénération au sein de cette colonne. P et M, les deux proies potentielles
du systéme, peuvent étre ingérées par Z. Les mortalités du phytoplancton et du zooplancton (P et
Z) ainsi que I’égestion de Z alimentent un compartiment de matiéres organiques particulaires (M).
P et M peuvent sédimenter dans la colonne d’eau.
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EcoMod 1. Figure 3.1: Schéma conceptuel de EcoMod 1.
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Ecomod]. Figure 3.2: Description des variables d’état, des interactions et des contraintes physiques. Les flux
entrants positifs et sortants négatifs sont respectivement indiqués a gauche et a droite de chaque boite. Les
contraintes physiques et la sédimentation sont respectivement indiquées sur les faces supérieures et inférieures.
L:lumiére, T:température, Kv: diffusion turbulente verticale, W: sédimentation. )
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3.2.1.2 Formulation mathématique des processus.

Le tableau 3.1 résume les calculs des processus impliqués et le tableau 3.2 donne la liste des
paramétres et des valeurs que nous utiliserons dans la simulation standard.

Lumiére dans la colonne d’eau

1(z) Eclairement a une
(z
profondeur z
z ‘ Profondeur au centre d’une
maille .

] Lumiére de surface

0
Chl (z) Concentration de [a

chlorophylle ad la
profondeur z

Croissance du phytoplancton
Taux de croissance du

U
P phytoplancton
! Limitation par les nutriments
N azotés
lg Limitation par les silicates
L, Limitation par la lumiére
Iy Limitation par la température

Croissance du zooplancton
Biomasse des proies

bio 5 )
potentiellement capturables

- Taux d’ingestion

z
vy Volume exploré
i py Taux d’ingestion de P par Z
i Taux d’ingestion de M par Z
'mz
Xy Type de la mortalité

Excrétion du zooplancton

e Taux d’excrétion
VA

—~artl-z-an2: [ Chi(z)d:
(1) I(Z)—_—Io'e( .[0 ¢ ZJ avec Chl(z)_—_w
CsCHL
@ W, =pmax,.min(ly,lg).1,.1;
@l =—-
Y Ky+N
si Sim=0 alors lg=1
@G Sim=1 alors Iy=—9"
K +SI
X I
) l,=2(1+B,) 2 ! avec X]= ()
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( bio, =€, P+e,,. M
® si bio, <b0, aos 1, =0
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©si bio, >b0, alors 1, =rmax,

Iz
io,
(A1) ipy =Vz.€p,. P
12) iy =Vy.€,,. M
si Mm=1 alors

10) v, =

X, =2
a1, .
si Mm=0 alors x,=1

14) e, = a,.b,

K, + bio, — b0,

EcoMod 1. Tableau 3.1: Formulation mathématique des processus.
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3.2.1.2.1 Lumiére dans la colonne d’eau.

L’extinction de la lumiére dans la colonne d’eau (Tableau 3.1, (1)) est calculée a partir de
I’équation de Berr. Le coefficient d’extinction est composé de deux termes, un pour I’extinction
par I’eau, autre est utilisé pour prendre en compte I’effet de 1’auto-ombrage par le phytoplancton.
Il est & noter que I’éclairement incident de surface ( I,,) représente la partie photosynthétiquement
active du spectre de la lumiere (PAR) et qu’il n’est pas nécessaire d’appliquer un facteur de
correction. Le coefficient d’extinction de I’eau ( attl ) est assez variable dans la littérature et il est
généralement compris entre 0.04 (Fasham & al., 1990) et 0.09 m™ (Radach & Moll, 1993). Pour la
simulation standard nous utiliserons une valeur de 0.09 m™ qui semble plus représentative pour la
région septentrionale de la Mer du Nord. Selon Bannister (1974), le coefficient d’extinction de la
chlorophylle a ( att2 ) est compris dans une gamme de 0.013 a 0.020 m®.(mg Chl a)™ avec une

valeur moyenne de 0.016 m*.(mg Chl a)™" que nous utiliserons dans notre modéle. Il est a noter
que Radach & Moll (1993) utilisent une valeur trés élevée et équivalente & 0.088 m?.(mg Chl a)™
qui sort trés nettement de la gamme proposée par Bannister (1974).

Cette formulation nécessite I'utilisation de deux parameétres supplémentaires afin d’estimer la
concentration de la chlorophylle a: les rapports C/N (CsN,) et C/Chl a (CsCHL) du
phytoplancton et qui sont respectivement de 7. (rapport d’atomes) et de 40. (rapports de poids)
pour la simulation standard. Pour des cellules non limitées par les nutriments, Goldman & al.
(1979) et Sakshaug & al. (1984) évaluent ce rapport & 6.6 et selon Shifrin & Chisholm (1981), il
peut varier entre 3.7 et 13.6 (atomes). Dans leur modéle, Moloney & Field (1991 a) utilisent un
rapport C/N constant et égal & 6.0, une valeur généralement admise pour le phytoplancton en
pleine phase de croissance. Le rapport C/Chl a est certainement 'un des paramétres les plus
variables car Moal & al. (1987) mesurent des rapports compris entre 19 et 833. Cependant, le
phytoplancton en bonne santé semble étre caractérisé par une gamme de variation beaucoup plus
étroite et qui va de 25 a 50 pour les diatomées, les dinoflagellés et les microflagellés (Reid & al.,
1990). Fasham & al. (1990) et Radach & Moll (1993) utilisent la limite supérieure de cette
‘gamme. Pour exprimer la concentration du phytoplancton en poids de carbone dans un certain
volume il est nécessaire de faire intervenir la masse moléculaire du carbone ce qui explique la
présence du facteur 12 (g/mole) dans I’expression.

3.2.1.2.2 Croissance du phytoplancton.

Le taux de croissance du phytoplancton est le produit d’un taux de croissance maximal par un
certain nombre de limitations (Tableau 3.1, (2)). Ces limitations peuvent étre au nombre de quatre:
limitations par I’azote, par la silice, par la température et par la lumiére (Tableau 3.1, (3 4 6)).

Le taux de croissance maximal doit idéalement étre représentatif de toute la population -
phytoplanctonique du FLEX’76 et principalement des diatomées qui dominaient pendant lé
premier bloom. Nous utiliserons un taux maximal de 3 j~' comme Marcer & al. (1991) qui
modélisaient un écosystéme Meéditerranéen. Fasham & al. (1990) utilisent une valeur trés
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semblable et égale a 2.9 ;' alors que Andersen & al. (1987) prennent un taux beaucoup plus
faible pour simuler le développement du phytoplancton (1.12 j .

Parameétres Symboles Unités Valeurs
Phytoplancton
Taux de croissance maximal pmax p j -l 3.
Constante de demi-saturation pour N KN Ug at NI 1.
Constante de demi-saturation pour SI KSI ug at SI.1 -1 0.5
Coefficient de photoinhibition B ! sd -0.375
Eclairement optimal I s “_E . m‘z st 100.
Coefficient de thermoinhibition BT sd -0.525
Température léthale inférieure T . °C 3.
Température optimale T, °C 11.
Taux de mortalité _ m, ,,"_I 0.0475
Rapport Carbone/Chlorophyile a CsCHL mg C. (m g Chl a)" 40.

bone/Azot !
Rapport Carbone/Azote CsNp Hg at C. (}.Lg at N) 7.
Rapport Silice/Azote SIsN Lg at Si.(ug at ]\7)_1 0.8
Vitesse de sédimentation Wp m. j—l 2.
Absence/présence de la limitation par la silice Sim sd 0
Zooplancton
Taux d’ingestion maximal rmax, j™ 0.95
Constante de demi-saturation pour I’ingestion K z ug at N. I 0.7
Seuil de nutrition b0, ug at N.1 -l 0.6
Fraction assimilée ass,, sd 0.8
Taux de mortalité m, j" 0.0425
Type de la mortalité Mm sd 0
Taux d'excrétion 4 0°C a, j™ 0.123
Facteur de forme de la courbe d’excrétion b z sd 1.059
Efficacité de capture de P par Z €pz sd 0.8
Efficacité de capture de M par Z € 41z sd 0.3

/ -1

Rapport Carbone/Azote CsN, ug at C. (’J'g at N) 5.83
Autres paramétres
Coefficient d’atténuation de I’eau attl m™! 0.09
Coefficient d’atténuation de la chlorophylle a att2 mz (mg Chl a )—1 0.016
Taux de reminéralisation rem j -l 0.05
Vitesse de ‘sédimentation de M Wy m j‘l -2,
Rapport Carbone/Azote de M CsN,, ug at C. (M gat N )—l 6.
Lumiére a une profondeur z I(z) HE . m—z. 5! variable
Température & une profondeur z T(z) °C variable
Coeficient de diffusion turbulente verticale Kv(z) m2 . j'l variable

EcoMod 1: Tableau 3.2. Valeurs des paramétres pour la simulation standard. sd: sans dimension.




Droop (1974, 1975) et Rhee (1978) ont montré que la croissance ne dépend que du nutriment le
plus limitant. C’est pour cette raison que I’on utilise le minimum des limitations par les nutriments
(loi de Liebig) mais nous considérons que la lumiére et la température induisent des limitations qui
se surimposent a celle du nutriment le plus limitant.

Les limitations par les nutriments sont décrites par des fonctions de Michaelis-Menten.
Expérimentalement, les courbes d’assimilation ont été déduites pour un certain nombre d’espéces
et sous certaines conditions de croissance aussi bien pour les nutriments qui contiennent de ’azote
que pour ceux qui contiennent de la silice (Eppley & al., 1969; Paashe, 73 a et b). Cette structure
implique I'utilisation du rapport SI/N (SIsN) qui est le rapport des assimilations des deux types de
nutriments chez les diatomées. On suppose que ce rapport est constant bien qu’il soit reconnu
comme étant trés variable car il dépend non seulement du biovolume (ou de la taille) des
diatomées mais aussi de leurs taux de croissance, de la lumiére, de la température (Conley &
Kilham, 1989). Ces auteurs constatent notamment une grande différence du contenu en silice chez
les diatomées marines et d’eau douce, ces derniéres ayant les plus hauts rapports SI/C. Une valeur
moyenne du rapport SI/N, pour les diatomées marines, de 0.8 (rapports d’atomes) (Andersen &
Rassoulzadegan, 1991) semble raisonnable. La constante de demi-saturation pour I’azote dépend
elle aussi de trés nombreux facteurs (taille du phytoplancton, température, type de milieu):
Andersen & al. (1987) donnent une valeur de 1.5 pg at N/I, Marcer & al. (1991) utilisent pour leur
modele une valeur de 1 pg at N/l et Fasham & al. (1990) prennent une constante de 0.5 pg at N/I.

Les limitations par la lumiére et par la température sont décrites par la relation de Parker (1974)
(Tableau 3.1, (5 et 6)). La limitation par la lumiére tient compte d’une photoinhibition des cellules
phytoplanctoniques quand elles sont exposées & un éclairement qui dépasse I’éclairement optimal
de croissance (I,). Pour cette constante, Marcer & al. (1991) utilisent une valeur de 100
UWE.m™.s™". La limitation par la température est caractérisée par deux constantes qui définissent la
tolérance du phytoplancton vis-a-vis de la température ambiante: la température optimale de
croissance (7,) et la température létale inférieure (7,). Nous n’utiliserons jamais une température
létale supérieure car nous supposons que toutes les températures mesurées pendant le FLEX se
situent entre 7, et 7,. Les courbures des fonctions qui décrivent les limitations [, et [. sont
respectivement modifiées par les constantes B, et 3.

Andersen & Nival (1988) modélisent le processus de la mortalité du phytoplancton en considérant
que le taux de mortalité est une fonction de la concentration externe des nutriments. Sous une
certaine concentration, le taux de mortalité augmente. Nous pensons que ce raffinement sort du
cadre de ce modele et nous appliquerons un taux de mortalité constant. Jassby & Goldman (1974)
ainsi que Lancelot et Billen (1985) estiment qu’un taux de 0.8 j™ est une valeur généralement
reconnue. Cependant, ce taux tient compte 2 la fois de la lyse et de la mortalité engendrée par la
prédation. Notre taux ne tient compte que de la lyse des cellules phytoplanctoniques et il sera donc
beaucoup plus faible.

128



3.2.1.2.3 Croissance et mortalité du zooplancton.

Dans EcoMod 1, le zooplancton a deux proies potentielles: le phytoplancton (P) et les matiéres
organiques particulaires (M).

La préférence ou la capacité du zooplancton a ingérer ces proies dépends de leurs qualités, de
leurs tailles, de leurs concentrations mais avant tout des caractéristiques propres de 1’appareil de
capture du zooplancton. La grande difficulté de ce type de modeéle est qu’il nous est impossible de
prendre en compte les tailles ou les qualités nutritives des proies puisque P représente tout le
phytoplancton, Z représente tout le zooplancton et il en est de méme pour M. Comment
déterminer, dans ces conditions, les efficacités de capture qui nous permettent de calculer la
biomasse des proies potentiellement capturables? (Tableau 3.1, (7)). Il semble évident, a priori,
que le zooplancton préfére le phytoplancton aux matiéres organiques mortes mais il est reconnu
que certaines espéces de zooplancton sont souvent classées comme des herbivores, des carnivores,
des omnivores ou des détritivores. Calanus finmarchicus, le copépode le plus abondant du FLEX,
est plutdt considéré comme un herbivore et les efficacités de capture que nous utiliserons seront
de 0.8 pour le phytoplancton et de 0.3 pour les détritus.

La structure du modéle implique que les biomasses au sein des variables d’état sont réparties de
fagon homogene selon la taille des organismes. En d’autres termes, la biomasse des plus petites
espéces de phytoplancton est toujours égale a celle des plus grandes (il en est de méme pour les
autres variables d’état). Or, d’aprés les résultats du FLEX, nous savons que ce n’est pas du tout le
cas, car le premier bloom est avant tout composé de microphytoplancton (20-200 pm) et le second
bloom est essentiellement constitué de nanophytoplancton (2-20 um). Les efficacités de capture
sont des paramétres trés sensibles et les grandes incertitudes sur leurs valeurs sont surtout induites
par la structure du modeéle.

L’ingestion du zooplancton est aussi décrite par une fonction de Michaelis-Menton (Tableau 3.1,
(9)) et on suppose que le taux d’ingestion est nul sous un certain seuil de nutrition (Tableau 3.1, (8
et 9)). Les valeurs de ce seuil peuvent apparemment étre treés variables car I’on trouve des
constantes aussi basses que 0.02 pg at N/I (Marcer & al., 1991) et aussi hautes que 0.9 pg at N/1
(Andersen & al. (1987). Pour la Mer du Nord, Radach & Moll (1993) utilisent un seuil de 0.01
gC/m? ce qui est équivalent & 0.138 pg at N/I si I’on utilise un rapport C/N (par atomes) de 6.0.
Un taux d’ingestion maximal de 0.95 j™' pour le zooplancton semble relativement satisfaisant:
Andersen & al. (1987) et Marcer & al. (1991) utilisent une valeur de 0.96 j™'. L’influence de la
température sur ce taux est négligée. Le volume exploré (volume dans lequel se trouvent les proies
effectivement capturées) (Tableau 3.1, (10)) est une variable qui est impliquée dans le calcul des
taux d’ingestion de Z pour chaque type de proie (Tableau 3.1, (11 et 12)), la somme des taux
d’ingestion de chaque proie étant égale au taux d’ingestion de z (i, +i,, =7r,).

Le zooplancton n’a pas de prédateur supérieur dans le modéle. Nous envisageons deux cas
possibles (Tableau 3.1, (13)): soit le zooplancton est seulement limité par la concentration de ses
proies potentielles et dans ce cas la disparition de Z intervient par les processus de mortalité et
d’excrétion ( Mm=0 ), soit on utilise le principe de la loi logistique qui est une auto-limitation par
sa propre biomasse ( Mm=1). Dans ce dernier cas, le flux de mortalité est égal au taux de mortalité
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multipli¢ par la biomasse du zooplancton au carré (Tableau 3.3). Il est bien connu qu’une autre
fagon de limiter le développement du zooplancton est d’augmenter de fagon toute aussi artificielle
le taux de mortalité.

Gaudy (1974) a montré qu’il existe une corrélation significative entre I’ingestion et la production
de pelotes fécales et que 1’assimilation diminue quand I’ingestion augmente. Cependant, la fraction
assimilée du matériel ingéré est le plus souvent considérée comme constante et indépendante de la
quantité¢ de matiere ingérée (Conover, 1966; Carlotti & Sciandra, 1989). Dans leurs modéles,
Andersen & al. (1987) et Marcer & al. (1991) considerent une assimilation de 0.7. Pour la
simulation du FLEX notre coefficient d’assimilation sera de 0.8, valeur qui n’est pas trés éloignée
de celle de Fasham & al. (1990) qui utilisent une constante de 0.75.

La comparaison des résultats de la simulation a ceux du FLEX nécessite I’utilisation d’un rapport
C/N pour le zooplancton. Moloney & Field (1991 b) fournissent une valeur de 4.5, valeur qui est
légérement supérieure a celle donnée par Ikeda (1974), Boucher & al. (1976) et Kremer (1977).
Ces auteurs déterminent un rapport C/N égal a 4. Notre valeur (5.83) est plus élevée mais elle est
adaptée au FLEX: le zooplancton est surtout constitué des copépodes Oithona similis et Calanus
finmarchicus et Gamble (1978) mesure des valeurs comprises entre 4. et 11.
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EcoMod 1. Tableau 3.3. Systéme des équations différentielles partielles.

3.2.1.2.4 Excrétion du zooplancton.

Dans un premier temps nous appliquerons la formule de Abou Debs (1979) (Tableau 3.1, (14)).
Nous supposerons que le taux d’excrétion du zooplancton augmente de fagon exponentielle avec .
la température (Nival & al., 1974; Ikeda, 1985). Dans EcoMod 3, nous accorderons une
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importance toute particuliére a ce flux qui est en fait trés variable et qui est une fonction de tres
nombreux facteurs. Cette formulation est une simplification extréme alors que !’excrétion du
zooplancton est d’une importance capitale pour un écosystéme qui se développe essentiellement a
partir de la régénération des nutriments dans la colonne d’eau (second bloom du FLEX).

Le tableau 3.3 rassemble les équations différentielles partielles utilisées dans EcoMod 1. Pour
faciliter la compréhension de ces équations nous n’avons pas factorisé les termes.
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3.2.2 EcoMod 2.

La structure de ce modéle plus complexe provient essentiellement du modéle de Andersen &
Rassoulzadegan (1991). Ce modéle était initialement appliqué en Méditerranée par ces auteurs et
par Touratier (1992). Les modifications que nous avons effectuées concernent essentiellement la
formulation mathématique de certain processus, les variables d’état du zooplancton et les
paramétres qui ont été adaptés a la situation du FLEX. L’unité biogéochimique de ce modéle est
'azote et la formulation des processus est trés proche de celle que nous avons utilisée pour
EcoMod 1.

3.2.2.1 Structure et variables d’état.

La plupart des variables d’état de ce modele sont déterminées en fonction des composants
essentiels que I’on peut trouver dans la plus grande majorité des écosystémes. Ces variables d’état
sont caractérisées par leurs natures (matiéres inorganiques ou matiéres organiques vivantes et
mortes), selon leurs modes de vie (autotrophes et hétérotrophes) et selon leurs tailles. Il est trés
important de spécifier que ce modéle tient compte des tailles des organismes pour la définition des
variables d’état mais que les paramétres ne sont pas déterminés selon des relations allométriques
qui permettent, entre autre, de calculer les taux des processus en fonction de la taille ou du
biovolume des organismes. Mais nous garderons toujours & ’esprit I'importance de ces relations
allométriques et nous nous efforcerons de respecter, dans la mesure du possible, les grandes
tendances qui en découlent.

La figure 3.3 montre les variables d’état et les interactions trés nombreuses que nous considérons
pour EcoMod 2. Au total, 15 variables d’état composent le systéme: 3 pour les nutriments, 4 pour
le phytoplancton, 4 pour le zooplancton, 2 pour les matiéres organiques particulaires, 1’azote
organique dissous et les bactéries libres. La plupart des interactions possibles entre les composants
y sont envisagées. La figure 3.4 va nous aider a spécifier les différents flux et a identifier la place et
le réle des organismes au sein du systéme. Les principales caractéristiques des variables d’état sont
les suivantes:

N1 (nitrates + nitrites): les nitrates et les nitrites sont indissociables pendant le FLEX, ces deux
nutriments ont toujours été mesurés ensembles et nous n’avons aucune indication sur les
proportions relatives de ces éléments.

N2 (ammonium): ce nutriment est principalement issu des processus de minéralisation de la
matiére organique et de l’activité excrétoire du zooplancton. Ces concentrations sont faibles
pendant la phase initiale du bloom et le phytoplancton se développe essentiellement & partir des
autres nutriments présents. Ce nutriment devient essentiel au fur et & mesure que I’écosystéme
vieillit et spécialement dans le cas d’une forte stratification thermique qui limite I’apport des autres
nutriments & partir des couches de fond vers les couches supérieures. Le phytoplancton dépend
alors de la production locale de I’'ammonium entre la surface et la thermocline.
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EcoMod 2. Figure 3.3: Schéma conceptuel de EcoMod 2.
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EcoMod 2. Figure 3.4: Description des variables d’état, des interactions et des contraintes physiques. Les flux entra
positifs et sortants négatifs sont respectivement indiqués & gauche et & droite de chaque boite. Les contraintes physiques
la sédimentation sont respectivement indiquées sur les faces supérieures et inférieures. L: lumiere, T:températu
Kv:diffusion turbulente verticale, W:sédimentation.
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Nous ne prendrons pas en compte les autres sources d’azote reconnues comme ’urée (Carpenter
& al., 1972; Fisher & Cowdell, 1982) et les acides aminés (North & Stephens, 1972; Lui &
Hellebust, 1974; Wheeler & al., 1974; North, 1975; Fisher & Cowdell, 1982). Pendant le FLEX,
trop peu d’informations sur les concentrations et les cinétiques d’assimilation de ces substrats sont
disponibles. Nous supposerons que leurs concentrations n’étaient pas en mesure de modifier de
fagon notable le développement du bloom.

ST (silicates): pendant le premier bloom du FLEX, les diatomées dominent la biomasse du
phytoplancton. La silice est I'un des principaux facteurs qui détermine I’ampleur de ce bloom et il
parait inconcevable de ne pas représenter les diatomées et les silicates dans un modéle qui est
congu pour simuler les résultats du FLEX. C’est a notre avis ’'un des principaux défauts que I’on
peut attribuer a la structure de EcoMod 1. De plus les silicates sont trés faiblement régénérés ce
qui accroit leur pouvoir de limitation. La silice est un élément essentiel pour la croissance des
diatomeées (Lewin, 1955).

P1 (picophytoplancton): ce phytoplancton de petite taille (0.2-2 um) est actuellement reconnu
comme I’'un des plus abondants et des plus productifs dans de nombreuses provinces océaniques
(Joint, 1986). Cette classe de taille est essentiellement constituée de cyanobactéries du genre
Synechococcus (Howard & Joint, 1989) qui peuvent croitre trés rapidement. Malgré leur
importance, peu d’informations sont disponibles sur leur physiologie. Ces algues sont capables de
fixer ’azote atmosphérique qui entre en solution dans I’eau de mer. Une controverse existe & leur
propos: certains travaux suggérent que ces algues sont peu adaptées aux fortes intensités
lumineuses et que le niveau de saturation de la courbe photosyntheése-lumiere intervient pour de
faibles éclairements. C’est pour cette raison que Morris & Glover (1981) et Takahashi & Bienfang
(1983), entre autres, pensent que la production de ces algues intervient surtout 4 la base de la zone
euphotique et au niveau des maximums de sub-surface de la chlorophylle a. Cependant, Howard &
Joint (1989) ont trouvé que la distribution des cyanobactéries révélait une prédominance de ces
formes dans les eaux de surface de la Mer du Nord, en juillet 1987. A cette époque, les
concentrations des cyanobactéries sur le Fladen Ground étaient les plus faibles de toute la Mer du
Nord. La photoinhibition qui peut intervenir si les cellules sont exposées & de fortes luminosités a
trés peu été constatée par ces auteurs. Aucune relation apparente entre la distribution de ces
algues et le régime hydrographique n’a été décelée. Murphy & Haugen (1985) démontrent la faible
adaptation des cyanobactéries aux basses températures: leur abondance diminue nettement au fur
et & mesure que la latitude augmente et que la température diminue. Cette conclusion est vérifiée
par Howard & Joint (1989) qui notent une diminution de I’abondance en Mer du Nord quand la
latitude augmente bien que d’autres critéres ne doivent pas étre sous-estimés (nutriments,
éclairement, conditions hydrographiques, etc...).

P2 (nanophytoplancton): ces algues unicellulaires sont essentiellement représentées, en Mer du
Nord, par 3 classes. Les cellules végétales de la classe des Cryptophyceae ont une taille comprise
entre 3 et 20 um ( Reid & al., 1990) et elles sont trés communes dans les zones coticres de la Mer
du Nord (Butcher, 67, Throndson, 76). Gieskes & Kraay (1983) ont démontré leur importance
pendant le bloom printanier en région centrale de la Mer du Nord. La classe des
Prymnesiophyceae (ou Haptophyceae) regroupe des cellules qui sont couvertes d’€cailles calcaires
ou organiques. Leur cycle de développement est trés complexe car il comprend des formes
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unicellulaires mais aussi des colonies ou les cellules sont entourées par un mucilage. Il est
important de préciser que ces colonies peuvent avoir des tailles trés importantes (jusqu’a 10 mm
de diamétre (Verity & al., 1988) et qu’elles ne font plus partie du nanophytoplancton qui ne
comprend que des cellules simples. Le genre le plus connu et le plus répandu dans les zones
cotiéres est Phaeocytis sp. qui se développe le plus souvent aprés un bloom de diatomées une fois
que les silicates ont été épuisés (Lancelot & al., 1987). Les formes qui présentent des écailles
calcaires sont connues sous le nom de cocolithophoride et peuvent former d’important bloom en
Mer du Nord. La troisiéme classe est celle des Chlorophyceae: ces algues surviennent en Mer du
Nord mais elles sont surtout caractéristiques des eaux estuariennes et polluées (Reid & al., 1990).

P3 (dinoflagellés): ces organismes peuvent nager grace a leurs flagelles et ce sont les principaux
producteurs primaires pendant I’été (Dodge, 1982). Le genre Ceratium est trés souvent dominant
en Mer du Nord et il succede aux diatomées durant la seconde moitié de I’année. Ces organismes
sont capables d’entreprendre des migrations verticales qui sont conditionnées par la lumiére
(Wandschneider, 1979). Les dinoflagellés peuvent former des blooms trés important en colorant
I’eau en rouge (phénomene des eaux rouges),certaines formes peuvent étre toxiques alors que
d’autres sont des formes hétérotrophes qui peuvent ingérer des proies (Reid & al., 1990).

P4 (diatomées): c’est la classe phytoplanctonique la plus importante en Mer du Nord surtout
pendant le bloom printanier. Ces algues appartiennent a I’embranchement des Chromophytes et
elles sont caractérisées par la présence d’une capsule siliceuse, le frustule, constitué de deux
parties emboitées I'une dans l’autre. Les diatomées, également appelées Diatomophycées ou
Bacillariophycées, sont divisées en deux ordres: les Centrales et les Pennales.

Les protozoaires pélagiques sont trouvés dans tous les océans et ils représentent le taxon qui
domine numériquement le microzooplancton (<203 pm) (Taylor, 1982).

Z1 (nanozooplancton): cette classe de taille du zooplancton renferme des flagellés et des petits
ciliés (Rivier & al., 1986). Les flagellés sont reconnus comme les principaux prédateurs des
bactéries et du petit phytoplancton (Fenchel, 1982). Cet auteur a montré que ces organismes ne
peuvent pas uniquement se développer en assimilant des matiéres organiques dissoutes par
osmotrophie. L’abondance des flagellés est généralement comprise entre 0.3 et 4. 10° cellules / 1
(Fenchel, 1982; Sherr & Sherr, 1984) et ils peuvent représenter 4 & 57 % du nanoplancton
hétérotrophe (Sherr & al., 1986 b). Selon McManus (1991) les flagellés ont un mode de nutrition
raptoriel alors que les ciliés sont essentiellement des filtreurs.

Z2 (microzooplancton): cette classe de taille (20-200 um) regroupe les grands protozoaires avec
une majorité de ciliés (Rassoulzadegan & al., 1988). On y trouve aussi les jeunes stages de
développement des copépodes mais leur abondance et faible par rapport a celle des ciliés. Les
rapports C/N des flagellés et du microzooplancton sont entre 3.5 et 4. et ils sont similaires & ceux
de leur nourriture (Fenchel & Blackburn, 79; Azam & al., 1983). L’abondance moyenne du
microzooplancton est trés nettement inférieure a celle du nannozooplancton, elle est comprise
entre 10° et 10* cellules / 1 (Bianchi & Van Wambeke, 1989).

138



OS (Oithona similis): ce copépode cyclopoide a une distribution mondiale, il peut supporter de
larges gammes de température et de salinité. C’est ’'un des copépodes les plus abondants dans
toutes les aires ou il a été étudié (Eaton, 1971). Chez les cyclopoides, la seconde antenne est
dépourvue d’exopodite que 'on peut trouver sur la seconde antenne biramée de tous les
copépodes calanoides. C’est 1’action de cet appendice uniramé qui permet au cyclopoide de se
déplacer. La structure de la mandibule de Oithona similis ressemble a celle d’un herbivore mais son
mode de nutrition raptoriel ressemble & celui d’un carnivore. Ce copépode cyclopoide n’accumule
aucune réserve de nourriture comme peuvent le faire beaucoup d’espeéces de copépodes
calanoides, ils seront donc particuliérement vulnérables & la famine (Eaton, 1971).

CF (Calanus finmarchicus): ce copépode calanoide a aussi une distribution mondiale et c’est
’'une des principales espéces dans la région septentrionale de la Mer du Nord. Son cycle de vie
dépend étroitement du courant nord Atlantique qui pénétre en Mer du Nord. 1l est le plus souvent
considéré comme un herbivore et les deux premiers stages de développement (nauplii I et IT) ne se
nourrissent pas et ils vivent de leurs réserves (Eaton, 1971).

M1 (premier type de matiéres organiques particulaires): ces détritus seront constitués des
cadavres et des pelotes fécales de la plupart des organismes du modéle dont la taille est inférieure
a 200 pm.

M2 (deuxiéme type de matiéres organiques particulaires): ces grands détritus (>200 pm)
rassemblent les pelotes fécales et les cadavres des deux especes de copépodes. De fagon stricte, les
premiers stages de développement de ces copépodes forment des cadavres et des matiéres fécales
qui devraient alimenter le pool de M1. Cependant, les biomasses de OS et CF sont essentiellement
constituées par celles des plus vieux stages et nous considérerons que les déchets des plus jeunes
stages alimenterons M2. ‘

DON (azote organique dissous): la grande majorité des composés qui constitue la matiére
organique dissoute n'est pas identifiable. Ce sont les produits finaux de la décomposition des
matiéres organiques détritiques sous ’action des bactéries liées a la matiere. Les concentrations de
ces substances dissoutes sont généralement trés hautes et bien supérieures a celles des autres
constituants organiques du systéme. Une grande partie de cette matiére est réfractaire (a plus ou
moins long terme), 1'autre partie (plus ou moins labile) est d’'une grande importance pour la
dynamique bactérienne. Une autre source importante de DON est I’exsudation par le
phytoplancton.

BAC (bactéries libres): dans les eaux cotiéres et pélagiques, la fraction des bactéries liées a la
matiére particulaire dépasse rarement 4% de ’abondance totale (Wiebe & Pomeroy, 1972, Azam
& Hodson, 1977; Palumbo & al., 1984: Alldredge & al., 1986). Goulder (1977), Kirchmann &
Mitchell (1982) considérent que Iactivité des bactéries liées est plus importante que celle des
bactéries libres. A I'opposé, Williams (1970), Azam & Hodson (1977), Ducklow & al. (1982) et
Palumbo & al. (1984) ont constaté que 50 & 90 % de I’activité hétérotrophe se situe dans la
fraction qui passe un filtre dont la porosité est de 3 pm. Les bactéries liées sécrétent

139




préférentiellement des endohydrolases diffusibles, adaptées a la composition des particules. Cette
activité tend a solubiliser les agrégats en polymeres de faible poids moléculaire et en oligoméres
solubles, dont une partie importante diffuse vers I’eau libre suite au mauvais couplage entre
’hydrolyse et I’absorption dans le cas ou des enzymes diffusibles sont utilisées. La matiére
organique dissoute ainsi produite devient accessible aux bactéries libres. Ces derniéres
hydrolysent cette matiére organique grace a des exohydrolases qui sont fixées a la paroi
bactérienne avec, cette fois-ci, un excellent couplage entre I’hydrolyse et I’absorption des
monomeres.

Tous les phytoplanctons (P1, P2, P3 et P4) assimilent N1 et N2 mais seul P4 est en mesure
d’assimiler SI qui est un élément nutritif essentiel nécessaire pour la formation des frustules chez
les diatomées. N1 et SI n’ont pas de flux positifs entrants car nous considérons que la régénération
de ces nutriments, au niveau du systéme benthique et au sein de la colonne d’eau, sont des
processus lents dont les échelles caractéristiques temporelles sont supérieures a la durée de la
simulation. Par contre, ’excrétion du zooplancton ainsi que la réminéralisation des matiéres
organiques par les bactéries peuvent localement permettre une augmentation importante des
concentrations en ammonium.

Les bactéries excrétent de I’ammonium mais elles ont aussi la capacité de 1’assimiler, sous
certaines conditions de croissance, quand les substrats organiques qu’elles décomposent sont
pauvres en composés azotés (la production bactérienne peut alors étre limité par le contenu en
azote). Pour rétablir ou pour conserver une composition biochimique stable, les bactéries sont
capables d’assimiler I’ammonium pour combler une éventuelle déficience des substrats organiques
dissous (DON) en azote. Avec cette possibilité les bactéries entrent en compétition directe avec le
phytoplancton pour ’ammonium. La cinétique Michaelienne qui décrit I’assimilation de N2 par les
bactéries est caractérisée par une haute vitesse d’assimilation et une trés faible constante de demi-
saturation ( forte affinité pour le substrat minéral). Quand ce phénomeéne survient dans la mer seul
le plus petit phytoplancton est en mesure de rivaliser avec les bactéries (plus 1’organisme est petit,
plus sa vitesse d’assimilation est haute et plus sa constante de demi-saturation est faible). Selon
Lancelot & Billen (1985), cette compétition ne peut survenir que si le rapport C/N des substrats
organiques dissous de faible poids moléculaire (substrats directs) est supérieur a 10 (rapports
d’atomes).

Chaque phytoplancton, caractérisé par une certaine classe de taille, peut potentiellement &tre
ingéré par toute une série de prédateurs dont les tailles sont supérieures ou égales a celle du
phytoplancton (proie potentielle). P1 et P2 peuvent étre ingérés par Z1, Z2, OS et CF. P3 et P4 ne
peuvent étre ingérés que par Z2, OS et CF.

Tous les phytoplanctons (sauf P1) peuvent sédimenter dans la colonne d’eau. Nous considérons en
effet que P1 est beaucoup trop petit pour que sa faible vitesse de sédimentation (si elle existe)
entraine des répercussions notables sur I’évolution des constituants.

La mortalité du phytoplancton alimente les matiéres organiques particulaires de type 1 (M1).Les

organismes autotrophes sont aussi capables d’excréter des matiéres organiques dissoutes dans le
milieu, matiéres qui alimentent le pool de DON. Cette exsudation est une réponse physiologique
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du phytoplancton face & un milieu déficient en nutriments (Lancelot, 1983). Quand, par exemple,
une déficience en azote survient, la production des protéines cellulaires est nettement ralentie
(Fogg & al., 1965), la cellule a tendance a stocker des produits de réserve essentiellement
constitués par des carbohydrates et des lipides (Lancelot & al., 1986). Ces composés sont
caractérisés par de hauts rapports C/N et une fagon d’interpréter ’exsudation est de considérer
que le phytoplancton libére dans le milieu le surplus des réserves accumulées.

Le zooplancton ingére des proies (phytoplancton, bactéries, zooplancton et détritus) mais il peut
lui méme devenir une proie si la classe de taille qui le caractérise est compatible avec les capacités
d’ingestion d’un prédateur supérieur. Ces organismes excretent de ’ammonium et leurs cadavres
ainsi que leurs pelotes fécales (égestion), selon leurs tailles, alimentent soit M1, soit M2: seuls les
cadavres et les pelotes fécales de OS et CF vont versM2 dont la vitesse de sédimentation est
beaucoup plus €levée que celle de M1.

Dans ce modéle, le zooplancton est complétement dépendant du mélange vertical local. Nous
n’avons pas inclu la possibilité d’une migration verticale chez Calanus finmarchicus (CF) car tous
les stages de développement de cette espéce sont représentés par une seule et méme variable
d’état, or seuls les plus vieux stages copépodites peuvent entreprendre de telles migrations.

DON est formé par deux processus trés différents. Le premier, nous ’avons vu, est I’exsudation
du phytoplancton. Le second est un processus de décomposition des matiéres organiques
particulaires que nous représenterons trés simplement en considérant qu’une fraction constante de
la POM est décomposée. Nous utiliserons un taux de décomposition de 0.1 j~', la gamme de
variation de ce taux étant de 0.004 4 0.18 j~' (Jones & Henderson, 1986). Les bactéries lides a la
POM (M1+M2) ne sont pas modélisées, leurs actions sont prises en compte de fagon totalement
implicite. En fait, la décomposition des matiéres organiques particulaires est trés complexe: quand
un organisme est mort depuis peu de temps, la décomposition est tout d’abord purement chimique.
Une autolyse des composés biochimiques internes est observable. Au cours du temps, les parois
externes du cadavre se fragilisent et finissent par se rompre: c’est a cette étape qu’une multitude
de bactéries en profitent pour coloniser, décomposer et solubiliser la matiére organique morte.
Plusieurs souches bactériennes différentes interviennent au fur et a mesure que la matiére
particulaire sédimente dans la colonne d’eau.

3.2.2.2.1 Lumiére dans la colonne d’eau.

La formulation utilisée (Tableau 4, (1)) est rigoureusement identique a celle que nous avons
utilisée dans EcoMod 1. La seule différence notable est qu’il faut tenir compte cette fois-ci des
quatre phytoplanctons qui possédent chacun leurs propres rapports C/N (CsN,,) et C/Chl a

(CsCHL,,).
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Lumiére dans la colonne d’eau

I(z) Eclairement 2 une
profondeur z

z Profondeur au centre d’une
maille

bé Lumiére de surface

0

Chl(z) Concentration de la
chlorophylle a a une
profondeur z

i Indice du phytoplancton

Croissance du phytoplancton

P1,P2 et P3
i Taux de croissance
Px
1) Taux d’utilisation de N1
N1Px
) Taux d’utilisation de N2
N2Px
Il Limitation par les nutriments
NFx azotés
l Limitation par N1
N1Px
! Limitation par N2
N2Px
) P Limitation par la lumiére
gy
Limitation par la température
TPx
P4
) Limitation par SI
SIP4
v Taux d’utilisation de SI
SIP4

Croissance du zooplancton

ZletZ2

i Indice de la proie

j Indice du prédateur

n Nombre de proies pour un

prédateur
H. Concentration de la proie
I
bio Biomasse des proies
4 potentiellement capturables

2 Taux d’ingestion

(—anI-z—urr2~.[(:Chl(z)dz) Chl(z) = ZP CsNp, 12

(€)) ](Z)=IO'€ avec
<" CsCHL,,
@ Hp, = HWmaxp - Lyp - Lpp - bpp,
G) Uyipe = U maXp - Lyip, Lipe v Lppy
@ Hyope = U MaXp - Lysp  Lp,  Lpp,
N1 —WN2 N2
) Lyp, = Lyip, +1 = T
nex = tnipx T bnapx Ky + N1 Ky + N2
X I(z)
_ 3 IPx _
© L, =2(14 B 1, ) avec X, =
. ’ XIPx+2l‘31PxXIPx+]‘ : ISPv
X T(z)-T,,
D e =2(1+ Brpy) = avec  Xrpp, =———*&
X e T 2 BTPx X e T 1 ];Px - Ter
® Wpy = Hmax,, min(lypssLgps) Lpy - Lipa
©) Hyips =W MaXpy-Lyipy - Lipy - bpyg
(10) Hygpg = WIAK g Lyopy Lipy * Lrps
) Hgpy =K max,, min(lypys Lypa)  Lipy * Irpa
(12) Lops = S
SIPA = T ar
Kps + 81
(13) bio Zeu ;
(14) si blo <b0 alors r;=0
o : bio, — b0,
(15) i bzoj > bOj alors r; =rmax;
K, +bio; — b0,
” .
16 v, =—*
io;
an iy =v;-e;- H,
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OS et CF

Xcr

Volume exploré

Taux d’ingestion de la proie i
par le prédateur j

Type de mortalité

Croissance des bactéries

CAS n°1
(ibac=1)

h

H
gc

gn

n

M gacoon
Wpacna2
Hpac

CASn%2
(ibac=0)

Production en unité azote

Production en unité carbone

Efficacité de croissance brute
sur le carbone

Efficacité de croissance brute
sur |'azote

Absorption de N2

Absorption de DON

Substrat total en azote
Taux d’utilisation de DON
Taux d’utilisation de N2

Taux de croissance

(k(bio;=00;))
(18) I'égalité de la ligne (15) est remplacée par 7; = F MaXx ;- l—e

X =CF

sie Mm=0 alors x, =1

si Mm=1 alors
(1%9)

@) h=gn-(e+d)
@) H=CsNy,.-h=gc-CsN,,, -d

o :>£= gc-CsN oy _1=n
d gn-CsNg,c

@ S = min(N2,n- DON)

y  Lmax.. .- DON
@4 Wpacpoy = M BAC K, +S+DON
25 U = U max : S
pac> 4 Kpac+S+DON
26) Wpac = Mpacoon T Hpacna
DON

X)) = | max p, . —————— (1 — ebi

N pacoon =M BAC K, + DON ( )

N2 )

(28) Hpscyr = L MaAX gy Ko+ N2 - ebi

29) Hpac = Hpacpon T Haacn2

Excrétion des bactéries et du zooplancton

i

€

Indice de I’organisme

Taux d’excrétion

@0) e, = a, ~b,.T

EcoMod 2. Tableau 3.4 . Formulation mathématique des processus
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3.2.2.2.2 Croissance du phytoplancton.

Deux cas différents doivent étre envisagés: la croissance des phytoplanctons qui peuvent étre
limités par I’azote du milieu (N1 et N2) (Tableau 3.4, (2 & 7)) et la croissance des diatomées qui
peut étre limitée par N1, N2 ou SI (Tableau 3.4, (8 a 12)).

La croissance des phytoplanctons P1 a P3 peut étre limitée par ’azote, la lumiére et la température
(Tableau 3.4, (2)). Les différentes sources d’azote, N1 et N2, ne sont pas équivalentes pour une
espéce phytoplanctonique. Le phytoplancton préfere généralement ’ammonium aux nitrates et aux
nitrites car sont assimilation est moins coliteuse en terme d’énergie dépensée par la cellule. En
effet, I’assimilation des nitrates nécessite d’abord une réduction intracellulaire (deux étapes
chimiques catalysées par la nitrate réductase et la nitrite réductase NADH dépendantes) pour que
’ammonium ainsi formé puisse étre assimilé dans la mati¢re organique intracellulaire (d’abord
sous forme d’acides aminés). Quand la cellule se trouve dans un environnement riche en
ammonium elle aura méme tendance a inhiber I’absorption des nitrates tant que la concentration en
ammonium sera au-dessus d’un certain seuil, généralement 1 pg at N/I (Syrett & Morris, 1963;
Goering & al., 1970, McCarthy & Eppley, 1972; Conway, 1977; McCarthy & al., 1977; Paasche
& Kiristiansen, 1982). La somme des taux d’utilisation de N1 et N2 (Tableau 3.4, (3 et 4)) est
égale au taux de croissance du phytoplancton. La limitation par ’azote [, (Tableau 3.4, (5)) est
elle-méme la somme des limitations par N1 et N2. Cette formulation était établie par Wroblewski
(1977). On peut remarquer que la limitation par N1 (/,,,) contient un terme d’inhibition qui
dépend de N2. Le coefficient d’inhibition de N1 par N2, ¥, est trés constant dans la littérature: il
est de 1.46 1/(ug at N) pour Wroblewski (1977), pour Kumar & al. (1991) et Touratier (1992).
Fasham & al. (1990) utilisent une valeur de 1.5 1/(ug at N). L’utilisation de cette formule nécessite
quelques précautions car il est théoriquement possible que /,,, dépasse 1. Si c’était le cas la cellule
pourrait dépasser sa propre capacité de croissance. Mathématiquement cette formule est correcte
mais il n’est pas possible qu’une limitation, telle que nous la concevons, dépasse 1. Pour résoudre
ce probleme nous vérifierons a chaque étape temporelle de la simulation et dans toutes les mailles
du modele si le terme [, ne dépasse pas une valeur de 1. Si cette limitation est supérieure a 1
nous corrigerons de fagon proportionnelle les limitations par N1 et N2 pour que [, soit égal & 1:

Luies !
sii Ly, >1 = A=—1E g p=-0E

NPx lNPx

les nouvelles valeurs de .., Ly, p, €t Lyp, seront:

Iype=A lyp =B et Ly, =1

Pour les diatomées (Tableau 3.4, (8 a 12)), le probléme est identique mais nous avons en plus une
limitation par la silice (Tableau 3.4, (12)). L’absorption des silicates par les cellules
phytoplanctoniques est reliée a la concentration ambiante par une hyperbole de Michaelis-Menten
(Laing, 1985). Comme nous ’avons fait pour EcoMod 1, le minimum des limitations par I’azote et
par la silice module le taux de croissance maximal (Tableau 3.4, (8)). Cependant, le probléme est
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un peu plus complexe car si les silicates deviennent limitants il faut & nouveau modifier les
limitations par N1 et N2 de telle fagon que le taux d’utilisation de I’azote soit égal au taux
d’utilisation de la silice. Il est impératif de respecter ces égalités:

Wpy = Hyipa T Hyaps = Hipg

En cas d’une limitation plus forte par la silice, les limitations par N1 et N2 seront modifiées de
cette fagon:

[ l
. ,_ tN1P4 ,_ ENnopa
si lgpy <lypy = Al=—"—" et B'=—"T—
NP4 NP4

les nouvelles valeurs de Ly, py, Ly, ps €t Lypy Seront:

— _— ’ — —
Lyipa = A'llgpy Uyops = B'lgpy € Lypy =lyipg tlyaps = lgpy

Les limitations par la lumiére et la température des différentes classes phytoplanctoniques sont
équivalentes 2 celles que nous avons utilisées pour EcoMod 1 (Tableau 3.4, (6 et 7)).

Pendant le FLEX, les taux de croissance maximaux des différentes classes de phytoplancton n’ont
pas été estimés et nous devons donc nous référer a d’autres sources. Andersen & al. (1987)
utilisent un taux maximal de 3.0 j™ pour les diatomées et une valeur de 1.2 j™' pour les flagellés.
Moloney & Field (1991 b) ont réuni différentes valeurs de la littérature afin de construire des
relations allométriques qui permettaient de calculer les taux en fonction du poids des cellules
végétales: leur taux de croissance maximal est de 6.6 j~' pour le picophytoplancton et de 0.5 i
pour le microphytoplancton. Le phytoplancton de taille intermédiaire (nanophytoplancton) a un
taux maximal de 1.8 j™'. Il est donc clair, d’aprés ces valeurs que le taux de croissance maximal
diminue quand la taille de I’organisme augmente. Il est a priori impossible d’expliquer la différence
entre la valeur fournie par Andersen & al. (1987) pour les diatomées et celle de Moloney & Field
(1991 b) pour le microphytoplancton bien que I’on puisse s’attendre a une grande variabilité
naturelle de ce taux entre les espéces qui appartiennent a la classe des diatomées. Les valeurs que
nous choisirons sont des valeurs intermédiaires (tableau 3.5).

Nous utiliserons les constantes de demi-saturation pour N1 et N2 qui sont fournies par Kumar &
al. (1991) pour les différentes classes phytoplanctoniques (tableau 3.5). Ces constantes diminuent
avec la taille des cellules phytoplanctoniques ce qui traduit une plus grande affinité des petites
cellules pour leurs nutriments. A partir des données de Eppley & al. (1969), Moloney & Field
(1991 b) établissent une relation allométrique qui confirme cette tendance mais la gamme de
variation est beaucoup plus large: les constantes vont de 0.00048 pg at N/ pour le
picophytoplancton & 3.85 pg at N/l pour le microphytoplancton. A I'image des constantes de
demi-saturation pour les nutriments qui contiennent de ’azote, les constantes pour les silicates
sont trés variables et nous choisirons une valeur de 0.7 pg at SI/l alors que Andersen & al. (1987)
prennent une valeur de 1 ug at SU/L
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Paramétres

Phytoplancton

Taux de croissance maximal

Constante de demi-saturation pour
N1

Constante de demi-saturation pour
N2

Constante de demi-saturation pour SI

Coefficient de photoinhibition

Eclairement optimal

Coefficient de thermoinhibition
Température léthale inférieure
Temprérature optimale

Taux de mortalité

Fraction exsudée

Vitesse de sédimentation

Rapport Carbone/Azote

Rapport Silice/azote

Rapport Carbone/Chlorophylle a

Coefficient d'inhibition de N1 par N2

Zooplancton

Taux d'ingestion maximal

Constante de demi-saturation pour
I’ingestion .
Coefficient d’Ivlev pour I’ingestion

Seuil de nutrition
Fraction assimilée
Taux de moratlité

Type de mortalité
Taux d’excrétion 4 0°C

Facteur de forme de la courbe
d’excrétion
Rapport Carbone/Azote

Efficacité de capture de la proie i par
gﬁcacité de capture de la proie i par
éiz’ﬁcacité de capture de la proie i par
gtzicacité de capture de la proie i par

Bactéries libres
Taux de croissance maximal

Constante de demi-saturattion pour
I"assimilation
Taux de mortalité

Taux d’excrétion a 0°C

Symbloles

u' max Px

N1Px

KNZP.r

SIPx
B IPx

I SPx

B TPx
T,

ePx
sPx

X

’Y Px

“)Px
CSN Px

SIsN

CsCHL,,

[{eN

iCF

K max p,c
K

BAC
mgy AC

Qpac

Unités

ngatN-I™
ugatN-I™
ug at SI- 1™

m-j“'

ug at C- (g at N)_l
wg at SI-(ug at N)"

mg C-(mg Chla)’
l-(ugat N )_1

ugatN-I"

I-(ngat N)'
ugatN-I™

pgat C-(ugat N

sd
sd
sd
sd

valeurs
1 P2
3. 3.2
0.4 0.8
0.04  0.08
-0.5 -0.6
70. 100.
-0.5 -0.5
3. 3.
15. 12.
0.03 0.06
0.05 0.05
-0.1
7. 7.
0.8
40. 40.
1.46
1 22
4. 2.5
02" 07
0.2 0.23
0.6 0.6
0.05 0.05
024 021
1.032 1.05
525 583
P1 P2 P3
08 0.1
06 03 03
04 1. 1
02 09 1
S.
0.5
0.
0.092

P3
2.7

1.6

0.16

-0.6
150.

-0.3

12.
0.05

0.05

]
7]

o
)

0.021
1.077
6.41
P4

0.7

0.9

4 22

0.8

0.9

P4

1.6
0.16
0.7

-0.6
120.

-0.3

10.
0.05

0.05
2.

40.

CE
0.85

0.3

0.30
0.6
0.05

0.021
1.077

6.41

0.7

03 0.

=

o
)

M2

0.2

0.2
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Facteur de forme de la courbe bBAC sd 1.05
d’excrétion
Rapport Carbone/Azote CsN -1 4.66
BAC ug at C-(;,Lg at N)
Fraction de N2 utilisé ebi sd 0.3
Type du modéle utilisé ibac 1
Autres paramétres
Coeficient d'atténuation de I’eau attl m—l 0.05
Coeflicient d’atténuation de la -1 0.016
att2 2
chlorophylle a m- - (mg Chl a)
Taux de décomposition de M1 dl j-l 0.1
Taux de décomposition de M2 d2 j—l 0.1
Vit de sédimentation de M1 +—1 -1.5
itesse de sédimentation de Wy m-j
Vitesse de sédimentation de M2 Wirs m- j—l -95.
Rapport Carbone/Azote de DON CsN -1 8.
pov  ugatC-(ugatN)
Rapport Carbone/Azote de M1 CsN -1 7.
M ug at C'(],LgatN)
Rapport Carbone/Azote de M2 CsN -1 7.
M2 ugatC-(ugatN)
Lumiére a une profondeur z > -2 -l variable
p b (z) u E-m™—~ s !
Température a une profondeur z T(z) oC variable
Coefficient de diffusion turbulente Kv(z) m? - j—l variable

EcoAfod 2. Tableau 3.5;: Valeurs des paramétres pour la simulation standard. sd: sans dimension.

Les flagellés sont adaptés a des températures plus hautes que les diatomées (Paasche, 1980). Selon
Baumann & al. (1994), les températures minimale et optimale pour le phytoplancton de la Mer du
Nord sont respectivement de 4 et 15°C. Cela signifie que le phytoplancton du FLEX n’a
certainement pas atteint une croissance optimale car la température était comprise entre 6. et 10.
°C entre le mois d’avril et le mois de juin. Nous choisirons une température létale inférieure de
3°C pour toutes les classes (tableau 3.5) et la température optimale du picophytoplancton (15°C)
sera nettement supérieure a celle des diatomées (10°C).

Le pourcentage des matiéres organiques dissoutes exsudées par le phytoplancton est trés variable
et il est compris entre 0 et 14% chez les diatomées (Lancelot, 1983). Ce pourcentage semble plus
élevé pour le nanophytoplancton et il peut atteindre 70 % de I’assimilation photosynthétique
(Lancelot, 1983). Cependant, il semblerait que le mucilage qui entoure les colonies de Phaeocystis
sp. ait été pris en compte dans le calcul de ce pourcentage (Lancelot, com. pers.). Pour Veldhuis
& al. (1986), la production d’exsudats représente 28 % de la production particulaire de
Phaeocystis sp. Dans une premiére approximation nous choisirons une valeur de 5% pour toutes
les classes du phytoplancton. Ce pourcentage implique qu’une certaine fraction de la production
primaire sera directement exsudée dans le milieu ambiant et le rapport (production d’exsudats /
production primaire) est indépendant de la lumiére (Larsson & Hagstrom, 79; Lancelot, 1983).
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3.2.2.2.3 Croissance et mortalité du zooplancton.

Les flux d’ingestion entre les prédateurs et leurs proies potentielles sont modélisés selon la méme
méthode que nous avons utilisée dans ecomod 1. La seule différence notable est le type de
fonction que I’on utilise selon le prédateur. Une cinétique Michaélienne est utilisée pour Z1 et Z2
(Tableau 3.4, (15)), alors que la fonction d’Ivlev (1955) modifiée par Parsons & al. (1967) est
utilisée pour les copépodes (OS et CF) (Tableau 3.4, (18)). Ceci est en accord avec les résultats
expérimentaux obtenus pour les copépodes (McAllister, 1970; Nival, 1976).

La mortalité de Calanus finmarchicus, le plus grand prédateur du modéle, est calculée de la méme
fagon que la mortalité du zooplancton (Z) dans EcoMod 1.

Les relations de type proie-prédateur sont les plus nombreuses au niveau d’un réseau ou chaque
organisme occupe une niche écologique. Si deux organismes ont plus ou moins la méme niche
écologique, des phénomeénes de compétition peuvent survenir. La plupart des organismes sont
capables d’ingérer plusieurs proies de tailles et de natures différentes. Il est donc important
d’analyser les différentes interactions trophiques possibles entre les constituants du réseau et de
repérer celles qui sont susceptibles d’étre importante pour la structure du modéle.

Des études en laboratoire ont montré que les flagellés et les petits ciliés (nanozooplancton) sont
les principaux prédateurs du bactérioplancton (Fenchel, 1982; Rivier & al., 1985; Sherr & al.,
1986; McManus & Fuhrman, 1988), 95 % de la production bactérienne pourrait étre consommée
par ce zooplancton (Coffin & Sharp, 1987). Dans la Manche, Linley & al. (1983) estiment que 60
% de la production bactérienne peut étre exploitée par les microflagellés hétérotrophes. Azam &
al. (1983) mesurent un temps de retard de 3 a 4 jours entre les pics des bactéries et ceux des
flagellés.

De la méme fagon, le picophytoplancton est une proie potentielle pour les flagellés et les ciliés
(nanozooplancton et la plupart du microzooplancton) (Haas, 1982; Rassoulzadegan & al., 1988).
Le microzooplancton est capable d’ingérer les plus petites cellules du réseau mais la plupart de ses
proies proviennent du nanoplancton (Bianchi & Van Wambeke, 1989). Dans le cas particulier de
Phaeocystis sp., la mortalité des cellules simples (3-8 pm) est due a la prédation du
microzooplancton (Weisse & Sheffel-Moser, 1990). Parmi ce microzooplancton, les ciliés qui
filtrent leur nourriture, et plus précisément les tintinnides sont responsables de cette mortalité. Si
les protozoaires sont relativement capables, avec leurs taux de croissance élevés, de controler les
populations de cellules simples de Phaeocystis sp. ils sont par contre incapables de limiter le
développement des colonies. Blackbourn (1974) reporte que la gamme de taille optimale des
particules nutritives pour les tintinnides est de 3 & 8 um. Il semblerait que les ciliés et la plupart des
autres protozoaires ainsi que la majorité des métazoaires soient mal adaptés & la capture des
particules dont les tailles sont inférieures & 1 um (Conover, 1982). Chez les ciliés, la taille limite
supérieure des particules pouvant étre consommeées est fonction de la forme et de la structure des
organelles ciliaires buccaux (Rassoulzadegan, 1982).

L’ingestion des copépodes est conditionnée par de nombreux facteurs: la valeur nutritive des
particules, I'efficacité avec laquelle elles sont ingérées et assimilées ainsi que le métabolisme du
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copépode. Pas seulement la taille (Poulet & Marsot, 1978), pas seulement la forme (Gifford & al.,
1981) et pas seulement I’abondance des particules (Richman & al., 1980) déterminent la capacité
des copépodes & capturer leurs proies. Cette capacité dépend avant tout des caractéristiques
propres du copépode, c’est a dire des mécanismes de filtration et/ou de capture (Nival & Nival,
1973; Poulet & Marsot, 1980). Nival & Nival (1973) ont déterminé les efficacités de filtration
pour plusieurs especes de copépodes et ils observent que cette efficacité augmente rapidement
avec la taille des particules. Selon leurs travaux, la quantité de matiére recueillie dépend a la fois
de I’efficacité des appendices de filtration (distances entre les soies) mais aussi de la surface totale
de ces appendices.

La nourriture des copépodes est trés variée et il est généralement admis que la plupart de cette
nourriture se présentent sous la forme de particules. Si les matiéres organiques dissoutes ne sont
pas assimilées, elles peuvent cependant jouer un réle trés important en ce qui concerne la
localisation et la sélection des proies (Poulet & Marsot, 1980).

Si les tailles limites inférieures des proies chez les copépodes peuvent étre relativement bien
déterminées (Nival & Nival, 1973), les tailles limites supérieures sont trés variables et peu
connues. Marshall (1973), Frost (1972, 1975), Conover (1978), Poulet (1978) et Harris (1982)
estiment la gamme de taille des proies a 1-200 pm (diamétre de la sphére équivalente des
particules). Selon Poulet (1983), les particules dont le diameétre est inférieur a 300 um sont
compatibles avec les capacités d’ingestion de la plupart des copépodes. Cette taille limite
supérieure est aussi confirmée par Rousseau & al. (1990) qui trouvent que les colonies de
Phaeocystis sp. ne sont pas ingérées au-dessus de cette taille. Gauld (1951) estimait que la taille
optimale des particules pouvant étre ingérées par Calanus finmarchicus était de 200 um. Pour
Oithona similis, Marshall & Orr (1966) trouvent que les adultes prennent des particules dont la
taille est supérieure & 8 pm. La taille limite inférieure déterminée par Eaton (1971) est de 8-10 pm.
Ce dernier auteur retrouve dans I’estomac de Oithona similis des diatomées, des dinoflagellés, des
silicoflagellés et des restes de tintinnides dont les tailles, a cette époque, étaient comprises entre
200 et 500 pum. Selon elle, la taille maximale des proies reste inconnue mais les plus grandes
particules testées comme nourriture (35-40 um) étaient ingérées. Les nauplii de Oithona similis
consomment des particules dont les tailles sont aussi petites que 2-5 pm et ces stages consomment
les plus grandes particules offertes (16-18 um) (Eaton, 1971).

La valeur nutritionnelle des petites cellules phytoplanctoniques est plus importante que celle des
grandes cellules telles que les diatomées (Moal & al., 1987) car leur rapport carbone/volume est
plus élevé et de plus ceci peut étre expliqué par I’existence de grandes vacuoles chez les
diatomées. Selon Stoecker & Capuzzo (1990) et Gifford & Dagg (1991), les protozoaires sont
consommés par les copépodes. Mis a part la matiére organique vivante, les détritus (cellules
phytoplanctoniques mortes, matiéres fécales) peuvent étre consommeés par les copépodes
(Paffenhofer & Knowles, 1979). En fait Iutilisation des détritus par les copépodes dépend de I’4ge
des particules et de leurs vitesses de sédimentation. La vitesse de sédimentation d’une pelote
fécale est trés variable, elle varie selon sa taille, sa forme, sa densité et selon les conditions
hydrodynamiques. Honjo & Roman (1978) donnent gamme de 5 & 400 m/j et Small & al. (1979)
ainsi que Bruland & Silver (1981) estiment que cette gamme va de 30 & 2700 m/j. Pour M2 nous
avons choisi une vitesse de sédimentation de 95 m/j. Turner (1979) montrait que le matériel fécal
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était une source significative de nourriture poui‘ le zooplancton quand I’dge de la particule était
inférieure & 3 jours. En Mer du Nord, les détritus et les petits flagellés peuvent étre de la

nourriture supplémentaire pour les jeunes stages (nauplii) des copépodes (Klein Breteler & al.,
1982).

Marshall & Orr (1966) estiment que Oithona similis est une espece carnivore comme la plupart des
cyclopoides d’eau douce. Ces auteurs trouvaient que lorsque Oithona similis était isolé avec des
nauplii de Calanus sp., ces derniers disparaissaient. Au contraire, Eaton (1971) pense que Oithona
similis est une espece herbivore car les expériences montrent que les adultes ne sont pas des
prédateurs. Selon elle, la meilleure nourriture testée était constituée de nanophytoplancton.

Selon les conditions expérimentales et les espéces de copépodes, I’existence des seuils de nutrition
est incertaine: selon Poulet (1983), il n’y a pas une valeur simple du seuil pour deux classes de
particules différentes. Pour Frost (1975) et Conover (1979), la valeur du seuil dépend de la taille
des cellules ainsi que de I’espéce. Avec Pseudocalanus minutus, Conover (1979) trouve un seuil de
0.2 pg C/l pour du phytoplancton d’une taille de 100 um et une valeur de 1.2 pg C/l si le
phytoplancton a une taille de 2 um. La courbe d’ingestion de Acartia hudsonica, nourrit avec du
phytoplancton (culture avec des clones de Phaeocystis pouchetii et Skeletonema costatum), ne
montre aucun seuil de nutrition (Verity & Smayda, 1989).

3.2.2.2.4 Croissance des bactéries.

La modélisation des processus d’assimilation bactérienne sera effectuée selon deux méthodes qui
proviennent du modéle de Fasham & al. (1990) (Cas n°l) et du modele de Andersen &
Rassoulzadegan (1991) (Cas n°2). Le tableau 3.4 (20 a 29) rassemble les différentes équations qui
sont utilisées. Pratiquement, en début de simulation nous choisissons I'une ou I’autre des méthodes
grice au ‘bouton’ ibac qui peut valoir soit 1 (Cas n°1) soit 0 (Cas n°2). Le modéle de Fasham
parait beaucoup plus compliqué que celui de Andersen & Rassoulzadegan mais nous nous
apercevrons que leurs structures sont assez proches.

La production bactérienne est exprimée en terme d’azote et de carbone (tableau 3.4, (20 et 21)).
Ces productions sont en fait liées par le rapport C/N des bactéries (CsNy,.) qui est considéré
comme constant. Notre rapport C/N est de 4.66 (rapport d’atomes) alors que Fenchel &
‘Blackburn (1979) donnent une valeur de 5. et Moloney & Field (1991 a) utilisent une valeur de 4.
C’est a partir de ces productions que Fasham calcule le rapport (1} ) des assimilations de N2 et de
DON (Tableau 3.4, 22)). Son intention est en fait en fait de mimer, & I'aide de DON, les
conséquences de la composition chimique des substrats organiques dissous sur le métabolisme des
bactéries. Evidemment, il est bien obligé de considérer le rapport C/N de ces substrats (CsN )
comme constant car son modele comme le notre ne sont pas en mesure de prédire les variations de
ce rapport. Les efficacités de croissance sur le carbone et sur I’azote (gc et gn) sont considérées
comme égales et il est alors possible de calculer le rapport 1 qui est de 0.6 (8/5 -1). Ce concept
est alors intégré dans un modéle qui décrit les assimilations de N2 et de DON par des fonctions de
Michaelis-Menten (tableau 3.4, (23 a 26)). Cette formulation assure que I’assimilation de N2 sera
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den fois celle de DON tant quek les concentrations en ammonium seront en mesure de satisfaire la
demande. En d’autres termes si S=11 .DON, le rapport des assimilations sera:

Hpacva

K pacoon

Dans le cas ou I’ammonium limite la croissance bactérienne (S=N2), le rapport des assimilations

sera.
Hpacna N2

MBACDON DON

Fasham & al. (1990) concluent que si I’ammonium est limitant, les taux d’assimilation de DON et
de N2 seront réduits de la méme fagon. Or, d’apreés le dernier rapport calculé on constate qu’une
diminution simultanée de ces taux n’est possible que si les concentrations de N2 et de DON
diminuent aussi. En d’autres termes, si N2 est limitant et si la concentration de DON augmente,
leur conclusion n’est pas vérifiée. L assimilation de DON n’est pas limitée par une déficience en
N2.

Le modeéle de Andersen & Rassoulzadegan (1991) se comporte de fagon a peu pres similaire car
sous une limitation par I’ammonium, I’assimilation de DON n’est pas modifiée. Cependant quand
les deux types de substrats utilisés sont non limitants le rapport des assimilations n’est pas
constant. Ce dernier modéle assume qu’une fraction constante (ebi) de chaque type de substrat
soutient la croissance bactérienne (tableau 3.4, (27 et 28)).

Nous verrons dans le cadre de EcoMod 3, que la valeur du rapport CsN,,,, que nous utilisons (8.:
rapport d’atomes, Suzuki & al., 1985) ne permet pas normalement de considérer une assimilation
nette de I’ammonium. Notre taux de croissance maximal vaut 5.0 j™', il est compris entre les
estimations suivantes: Ducklow & Hill (1985) et Fasham & al.(1990) utilisent une valeur de 2.0
i alors que Moloney & Field (1991 b) utilisent une valeur de 6.6 j'. La constante de demi-
saturation que nous employons est celle de Carlucci & al.( 1985) et Fuhrman (1987). Nous
considérons, comme Andersen & Rassoulzadegan (1991), un taux de mortalité nul bien que
Lancelot & Billen (1985) concluent que la mortalité naturelle des bactéries peut étre aussi
significative que celle du phytoplancton. Cette mortalité naturelle est soit provoquée par une lyse
spontanée des cellules, soit par une attaque virale ou bactérienne (Billen & Servais, 1989).

3.2.2.2.5 Excrétion des bactéries et du zooplancton.

Les formulations utilisées sont identiques a celle que nous avons décrite pour I’excrétion du
zooplancton Z dans EcoMod 1 (tableau 3.4, (30)).

Les équations différentielles partielles sont rassemblées dans le tableau 3.6.
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EcoMod 2. Tableau 3.6: Systéme des équations différentielles partielles.
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3.2.3 EcoMod 3.

Le but de ce modele est avant tout de proposer des solutions aux problémes qui surgissent
irrémédiablement quand on essaye de modéliser, a la fois, les cycles du carbone et de ’azote. Le
paradigme de Redfield (1958), de Redfield & al. (1963) et celui de Fasham & al. (1990) qui
suggere le parallélisme de ces cycles est directement remis en cause par ce type de modéle.
Lancelot & Billen (1985) énuméraient les principales causes du manque de parallélisme entre ces
cycles:

* [Passimilation du carbone par les cellules phytoplanctoniques n’est pas couplée aux processus
d’absorption-assimilation des nutriments. La stoechiométrie du phytoplancton n’est pas constante.
Les grandes variations que I’on peut mesurer au niveau des rapports entre les constituants
biochimiques intracellulaires (rapports C/N, C/Chl a, acides aminés/protéines, ARN/ADN, etc...)
en sont les preuves.

e les exsudats phytoplanctoniques libérés dans le milieu ambiant et les sécrétions destinées a la
formation des substances mucilagineuses dans lesquelles certaines colonies se développent (ex:
Phaeocystis sp.) sont caractérisées par une composition biochimique qui ne refléte pas celle de la
cellule qui les produit (bien souvent le rapport C/N de ces composés est plus élevé que celui de la
cellule).

e la composition biochimique des détritus est loin d’étre constante, elle est modifiée pendant les
processus de la dégradation bactérienne.

e les bactéries répondent différemment aux qualités nutritives de leurs substrats de croissance.
Elles sont capables, selon le cas, de libérer ou d’assimiler des nutriments inorganiques.

e des conditions anoxiques dans le sédiment peuvent entralner une perte significative de I’azote
accumulé, par dénitrification, ce qui entraine une modification dans la composition des matiéres
(variation de leurs rapports C/N).

Ce dernier point ne sera jamais abordé dans cette étude car nous ne modéliserons pas le systéme
benthique et de plus des conditions anoxiques ne sont apparemment jamais rencontrées au niveau
des systémes benthiques du Fladen Ground. Par contre, nous pensons qu’il existe deux autres
divergences importantes au niveau des cycles du carbone et de I’azote:

e le zooplancton, & 'image des bactéries, est de la méme fagon confronté a une ration alimentaire
dont la qualité nutritive peut étre trés variable. Cependant, ces organismes n’ont pas la faculté de
compenser une ¢éventuelle déficience d’un élément chimique en assimilant des substances
inorganiques comme le font les bactéries. Leur réponse métabolique est la seule arme dont il
dispose pour maintenir leur composition biochimique interne plus ou moins constante. Nous
verrons par la suite que la respiration, I’excrétion et I’assimilation sont des processus par lesquels-
le zooplancton est capable de réguler sa composition interne.
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e il est bien connu que certaines espéces de copépodes (surtout les copépodes calanoides vivant
aux hautes latitudes) ont la capacité d’accumuler des réserves de lipides provoquant ainsi une
augmentation de leur rapport C/N.

Toutes ces divergences entre les cycles du carbone et de ’azote provoquent de profondes
modifications sur I’évolution des écosystemes. C’est notamment a partir de ces éléments que
Lancelot & Billen (1985) déclarent qu’il est nécessaire de considérer a la fois les contenus en
carbone et en azote de chaque compartiment modélisé ( si I’azote est le seul nutriment limitant du
systeme).

EcoMod 3 est un ensemble de modules qui ont été réalisés séparément pour étudier
spécifiquement ce type de problémes. Nous avons hésité a les rassembler car nous savions, des le
départ, que le modéle qui en résulterait (EcoMod 3) serait trés complexe, et certainement trop
complexe pour I’analyse des résultats du FLEX’76. Cependant, il était trés intéressant de prendre
ce risque pour étudier le comportement d’un tel modéle, pour comparer les résultats qu’il nous
fournit avec ceux des modéles ‘classiques’ que nous avons présentés auparavant (EcoMod 1 et 2).

Essentiellement trois modules décrivent la structure de EcoMod 3:
e sous-modéle des nutriments et du phytoplancton
J soué-modéle du zooplancton
e sous-modéle POM-DOM-bactéries

Nous les décrirons dans cet ordre et nous expliquerons par la suite les connexions qui les unissent.

3.2.3.1 Sous-modéle des nutriments et du phytoplancton.

La structure de base de ce modéle est en fait rigoureusement identique a celle que I'on peut
trouver dans EcoMod 2, les mémes nutriments et les mémes classes phytoplanctoniques sont
utilisées. Les modifications que nous apporterons concernent essentiellement la structure interne
du phytoplancton.

3.2.3.1.1 Structure et variables d’état.

Monod (1942) trouvait que la croissance bactérienne, limitée par une source de carbone, €était une
fonction hyperbolique de la concentration de ce substrat. L’équation de Michaelis-Menten qui est
identique & cette fonction était alors utilisée pour décrire les limitations du phytoplancton par les
nutriments. Cependant, Droop (1968), Caperon & Meyer (1972), Fush & al. (1972), Davis
(1973), Eppley & Renger (1974), Harrison (1974) et Conway (1974) qui travaillaient de fagon
variée avec la vitamine B12, les nitrates, les silicates et les phosphates reportent que la croissance
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ne peut pas €tre correctement décrite par les équations de Monod et de Michaelis-Menten. Un peu
plus tard, Conway & al. (1976) démontraient que I’absorption et I’assimilation en terme d’azote
ou de silice cellulaire ne sont pas couplés durant des expériences ou de fortes concentrations de
nutriments limitants sont ajoutées. Les données de De Manche & al. (1979) démontrent
I'inefficacité de la cinétique de Michaelis-Menten pour le phytoplancton car les paramétres utilisés
peuvent ne pas étre constants sauf sous certaines conditions ou les contrdles en retour, exercés par
les constituants intracellulaires, sont inchangés ou absents.

La principale raison qui explique cette différence entre les cinétiques d’assimilation chez les
bactéries et le phytoplancton est la présence, dans les cellules végétales, de réserves intracellulaires
qui expliquent le découplage entre les processus d’absorption et d’assimilation. La croissance ne
dépend pas directement des concentrations externes des nutriments mais surtout de ces réserves
intracellulaires. Le phytoplancton, non limité par I’azote, accumule de 1’azote intracellulaire sous
plusieurs formes telles que les nitrates, I’ammonium, les acides aminés, les protéines, I’ ARN et les
pigments photosynthétiques. Quand la cellule devient limitée par 1’azote, ces réserves peuvent étre
complétement épuisées, seul I’ADN reste constant (Dortch & al., 1984).

Quand une source en azote est ajoutée & des cultures de phytoplancton limitées en azote, cet azote
est souvent plus vite absorbé qu'assimilé et ceci entraine une accumulation de cet azote dans des
pools intracellulaires (De Manche & al., 1979; Dortch, 1982; Collos, 1982). Chez certaines
espéces, les réserves peuvent représenter 50 % de I’azote cellulaire total sous de telles conditions
expérimentales (De Manche, 1979; Dortch, 1982, 1984). Cette diminution de I’assimilation est
interprétée par une destruction des enzymes qui contrdlent I’assimilation quand le phytoplancton
est limité par ’azote (Dortch, 1982).

Dortch (1982) émet ’hypothése que cette capacité d’accumulation de I’azote dans des réservoirs
intracellulaires est un moyen par lequel le phytoplancton est préservé des variations externes et
parfois d’une croissance limitée. Le grand avantage d’un tel découplage entre !’absorption et
I’assimilation est que la croissance, quand une limitation par ’azote survient, continue 3 jours
apres que la source externe soit épuisée et ce pour la plupart des espéces examinées par Dortch
(1984). De Manche & al. (1979) observent ce phénomeéne mais la période est plus courte (24 h).
Selon Dortch (1984), il est spécialement important de connaitre le degré de limitation en azote &
partir des caractéristiques intracellulaires plutét qu’a partir des concentrations externes de I’azote.
Dans son étude, les pools de nitrates et d’ammonium sont seulement présents quand le
phytoplancton n’est pas limité par I’azote.

Si la présence de pools intracellulaires dans une population naturelle indique que I’azote n’est pas
limitant, il ne faut pas conclure qu’une population est limitée si ces pools sont absents car toutes
les especes phytoplanctoniques n’ont pas la capacité d’accumuler des nutriments (Dortch, 1984).

A notre connaissance, un seul modéle tient compte de fagon explicite des réservoirs internes du
nitrate et de I’ammonium. Le modéle de De Manche & al. (1979) est complexe mais il a I’avantage
de représenter de fagon réaliste le découplage entre I’absorption et 1’assimilation dans les cellules
végétales. Dans ce modéle les réservoirs internes contrdlent a la fois les processus d’absorption et
d’assimilation: si les réservoirs sont pleins, I’absorption est limitée mais 1’assimilation peut devenir
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- maximale et inversement si les réservoirs sont vides ’absorption ne peut étre limitée que par les
concentrations externes des nutriments mais I’assimilation est nulle. De plus la réduction
intracellulaire des nitrates en ammonium est limitée par la quantité d’ammonium présent dans les
cellules. Ce type de modéle présente 1’énorme avantage de pouvoir expliquer les observations
apparemment contradictoires qui ont été faites sur les absorptions des nitrates et de I’'ammonium.
Quand la concentration d’ammonium est supérieure & une valeur de 1 ug at N/1, ’absorption des
nitrates est inhibée alors que dans le cas d’une limitation par I’azote, les nitrates et I’ammonium
sont absorbés simultanément (Dortch, 1982). Les simulations de De Manche & al. (1979)
démontrent la nécessité de considérer les contrdles internes sur les processus d’absorption et de
réduction.

Dans EcoMod 2, I’absorption et I’assimilation n’étaient pas découplés, nous avions utilisé la
formulation donnée par Wroblevski (1977) pour représenter 'inhibition de I’ammonium sur
I’absorption des nitrates. Cette inhibition dépendait des concentrations externes de I’ammonium et
nous verrons qu’elle ne dépend en fait que des concentrations intracellulaires de I’ammonium.
Dans EcoMod 3 nous essayerons d’obtenir une représentation beaucoup plus réaliste des
différents processus qui contrdlent I'utilisation des nutriments par la cellule.

Le sous-modele du phytoplancton est constitué de 20 variables d’état. Le schéma conceptuel est
présenté par la figure 3.5. Le tableau 3.7 donne la liste des variables d’état, leurs symboles et leurs
unités. Les mémes nutriments (N1, N2, SI) sont en mesure de limiter la croissance du
phytoplancton. Chaque phytoplancton de type 1 (figure 3.5) est constitué de quatre variables
d’état: deux réservoirs intracellulaires sont utilisés pour simuler les pools internes de N1 et N2
(respectivement N1Q, et N2Q,). La variable NQ, n’est pas une variable d’état mais elle
représente la somme des réservoirs internes de I’azote. Cette quantité sera utilisée pour contrdler
les concentrations internes des nutriments qui contiennent de I’azote. La biomasse du
phytoplancton est décrite par deux variables d’état: le carbone organique particulaire (PxC) et
I’azote organique particulaire (PxN). Cependant, il est important de souligner que ces deux
variables d’état peuvent aussi contenir des matiéres organiques dissoutes et que le terme
‘particulaire’ peut paraitre bien mal choisi. Sachant que la plus grande partie du matériel organique
est sous forme particulaire dans le phytoplancton et que la distinction entre le particulaire et le
dissous est une notion purement arbitraire, nous garderons ce terme dans ce cas précis.

Les diatomées (phytoplancton de type 2, figure 3.5) ont une variable d’état supplémentaire: un
réservoir interne pour la silice (SIQ,,). Les autres variables d’état sont équivalentes & celles que

nous avons décrites précédemment.

1l peut paraitre trés surprenant d’avoir inclu des réservoirs internes pour le phytoplancton de petite
taille, mais il est essentiel de garder la méme structure de base quel que soit la taille du
phytoplancton car nous émettons ’hypothése que le découplage entre I’absorption et I’assimilation
des nutriments est une caractéristique commune & toutes les éspéces phytoplanctoniques et ce quel
que soit leur taille. Nous avons construit ce modéle de telle fagon que la taille des réservoirs soit
complétement contrdlée et il est évident que les petites cellules auront de trés petits réservoirs.
Selon Shuter (1978) et Dortch & al. (1984), les plus grands réservoirs sont généralement trouves
chez les espéces de grande taille bien que la taille ne soit pas le seul facteur déterminant.
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Lancelot & al. (1986) notent la présence de pools intracellulaires pour le nanophytoplancton
Phaeocystis pouchetii et ils constatent que le taux d’absorption des nitrates est toujours
significativement plus haut que le taux d’assimilation ce qui suggére une accumulation de 1’azote
dans un réservoir.

Les interactions entre les variables d’état, pour les deux types de phytoplancton, sont décrites par
la figure 3.6. C ( le carbone inorganique dissous) et PxSI (la silice sous forme particulaire) ne sont
pas des variables d’état mais ces symboles sont ajoutés afin de mieux comprendre I’origine du flux
d’assimilation du carbone et la finalité du flux d’assimilation des silicates contenus dans le pool
interne. Le fait de ne pas modéliser le carbone inorganique dissous ( C ) implique obligatoirement
que cet élément ne peut pas limiter la croissance du phytoplancton. En d’autres termes nous
supposons que la concentration externe de C est infinie. L’assimilation du carbone est directe,
celles des nutriments sont, dans tous les cas, indirectes: tous les nutriments issus du milieu ambiant
doivent nécessairement transiter via les pools internes. Selon le nutriment, deux ou trois étapes
successives sont nécessaires avant que ce nutriment puisse étre intégré dans le compartiment
organique particulaire (PxN ou PxSI). Pour N2 et SI, le transfert du milieu externe vers le milieu
interne u travers de la paroi cellulaire et du plasmalemme (absorption) et I’incorporation de ce
nutriment dans une molécule organique (assimilation) sont nécessaires. Pour N1, une étape
supplémentaire est requise car la cellule est incapable d’assimiler directement cet élément: N1 doit
d’abord étre réduit en N2.

Variables d’état Symboles Unités
Concentration externe des nitrtates/nitrites N/ MHE N/
Concentration externe de I’ammonium N2 y734 N/
Concentration externe des silicates ST HE S/l
Concentration du carbone particulaire dans le picophytoplancton PIC )74 C/l
Concentration de I’azote particulaire dans le picophytoplancton : PIN Ug N/
Concentration interne de N1 dans le picophytoplancton N 1Q 1 734 N/
Concentration interne de N2 dans le picophytoplancton N20 - Hg N/
Concentration du carbone particulaire dans le nanophytoplancton P2C Ug C/[
Concentration de ["azote particulaire dans le nanophytoplancton P2N )54 N/
Concentration interne de N1 dans le nanophytoplancton N10 P2 Hg N/
Concentration interne de N2 dans le nanophytoplancton N2Q,, ug N/1
Concentration du carborie particulaire dans les dinoflagellés P3C 734 C /]
Concentration de I’azote particulaire dans les dinoflagellés P3N ug N/
Concentration interne de N1 dans les dinoflagellés N10 3 Ug N/
Concentration interne de N2 dans les dinoflagellés N 2Q 3 Hg N/
Concentration du carbone particulaire dans les diatomées PAC Ug C/1
Concentration de I’azote particulaire dans les diatomées PAN Hg N/
Concentration interne de N1 dans les diatomées N IQ Py MHE N/
Concentration interne de N2 dans les diatomées N20 b4 ug N/l
Concentration interne de SI dans les diatomées SIQ b4 Ug St/1

EcoMod 3. Tableau 3.7: Variables d’état du sous-modéle nutriments-phytoplancton,
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Dans cet état, les cycles du carbone et de I’azote sont tout a fait indépendants. La cellule posséde
des mécanismes de régulation interne trés complexes qui permettent un couplage des cycles afin de
conserver une composition biochimique compatible avec la vie. Tous les flux que nous venons de
décrire existent réellement au niveau des cellules. Toute la difficulté sera de représenter
correctement les contrdles qui permettrons le couplage des cycles du carbone et de I’azote.

Deux flux supplémentaires décrivent I’exsudation des matiéres organiques dissoutes a partir des
compartiments PxC et PxN (figure 3.6). La prédation, la mortalité et la sédimentation affecteront
toutes les variables d’état qui décrivent I’état interne des cellules. La fléche en pointillé pour la
sédimentation du phytoplancton de type 1 signifie que le picophytoplancton ne pourra pas
sédimenter dans la colonne d’eau a cause de sa taille réduite, le nanophytoplancton et les
dinoflagellés auront cette possibilité.

Nous allons maintenant décrire en détail la paramétrisation de tous les processus impliqués dans ce
modele. Avant cela, nous étudierons quelques types de limitation que nous utiliserons dans le
calcul de ces processus.

3.2.3.1.2 Limitations couramment utilisées.

Les limitations que nous allons maintenant expliquer interviennent dans la plupart des processus
considérés. La premiére de ces limitations n’est pas du tout spécifique, elle sera abondamment
utilisée dans des contextes souvent différents, la seconde est une limitation par la température, la
troisieme est une limitation par la lumiére qui interviendra dans les processus d’absorption et
d’assimilation des nutriments. '

3.2.3.1.2.1 Limitation de type T(x).

Trés couramment, la fonction de Michaelis-Menten est utilisée pour limiter tel ou tel processus.
Cette fonction se rapproche de fagon asymptotique d’une valeur Vmax quand x tend vers I’infini.
Pour le modéle nous avions besoin d’une fonction qui soit capable de varier entre 0 et 1 (axe des
ordonnées) entre deux valeurs finies a et b (axe des abscisses) . En fait, nous utiliserons quatre
limitations différentes, toutes basées sur le méme principe et dont les caractéristiques sont
rassemblées dans le tableau 3.8. La courbure de ces fonctions peut étre modifiée par un paramétre
P qui peut prendre une valeur de 0 & I’infini. Dans tous les cas, si P=1, les fonctions seront décrites
par des droites. Afin d’avoir une idée de la courbure des fonctions qui décrivent ces limitations,
nous calculons les valeurs de ces fonctions au centre de 'intervalle (a,b). Deux nouvelles fonctions
G(P), qui ne dépendent plus que de P, nous permettrons de connaitre I’allure générale des
limitations (tableau 3.9).
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EcolMod 3. Tableau 3.9: Valeurs des limitations de type T(x) pour x=(a+b)/2.

3.2.3.1.2.2 Limitation par la température.

“Cette limitation a déja été utilisée pour les modéles EcoMod 1 et 2 (tableau 3.10). Les paramétres
ont précédemment été expliqués et nous montrons simplement deux exemples de courbures

déterminées par le paramétre f3 , .

3.2.3.1.2.3 Lumiére dans la colonne d’eau et limitation par la

lumiére.

L’atténuation de la lumiére dans la-colonne est caiculée a partir de la méme formule que nous
avons utilisée pour EcoMod 1 et 2 (tableau 3.11). Cependant, quelques modifications ont été
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apportées: un troisiéme coefficient d’atténuation est utilisé (att3) pour simuler I’atténuation de la
lumiére en fonction des concentrations de POC (carbone organique particulaire) dans lequel le
phytoplancton est exclu car I’effet de la concentration de la chlorophylle est déja contenu dans le
deuxiéme terme du coefficient d’extinction (tableau 3.11, (1)). Un avantage de ce type de mod¢le,
par rapport aux modéles EcoMod 1 et 2, est que le calcul des concentrations de la chlorophylle a
ne nécessite plus I’utilisation des rapports C/N du phytoplancton car EcoMod 3 calcule
directement les concentrations en terme de carbone, seuls les rapports Chl a/C (CHLsC,,) sont
requis (tableau 3.11, (2)). Le POC (Part(z)), phytoplancton exclu, est la somme de tous les autres
composants particulaires du systéme: les bactéries (BACC), le nano- et le microzooplancton (Z1C
et Z2C), les stages de développement de Oithona similis et de Calanus finmarchicus (OSxC et
CFxC) et les détritus (POMXC) (tableau 3.11, (3)). Ces constituants seront décrits plus tard.

La limitation a, décrite dans le tableau 3.12 est du type ouvert-fermé, c’est & dire que si
’éclairement, a une profondeur donnée, n’est pas nul cette limitation sera de 1. Dans le cas
contraire elle vaudra 0.

3.2.3.1.3 Phytoplancton de type 1.

Le phytoplancton de ce type est composé du pico-, du nanophytoplancton et des dinoflagellés.
Nous décrirons successivement (figure 3.6) les processus pour I’absorption de N1 et N2, la
réduction intracellulaire de N1 en N2 et les assimilations du carbone et de ’azote. L’exsudation, la
mortalité et la sédimentation seront abordées aprés la description des processus spécifiques du
phytoplancton de type 2. La prédation, qui entre dans le cadre des relations trophiques entre les
proies et leurs prédateurs, sera expliquée dans le sous-modele du zooplancton.

Trés souvent nous évoquerons les expériences qui ont été réalisées avec des diatomées pour le
phytoplancton de type 1. Nous supposerons que les caractéristiques générales sur le découplage
entre ’absorption et I’assimilation chez les diatomées sont similaires chez les autres especes.

3.2.3.1.3.1 Taux d’assimilation net du carbone.

C’est certainement ’un des processus les plus complexes dans EcoMod 3. Cette complexité est
justifiée par le fait que ce processus est & 'origine du calcul de la production primaire: I’analyse
des résultats du FLEX’76 nous a permis de montrer & quel point les différentes estimations de
cette grandeur étaient divergentes. Une description fine de ce processus nous permettra de tester
différentes hypothéses, de comparer les résultats aux différentes estimations. Des structures plus
simples, comme celles que nous avons décrites pour EcoMod 1 et 2, ont le désavantage d’étre tres
rigides et d’étre trés éloignées des concepts actuels qui décrivent les mécanismes de la production
primaire, définis & partir du cycle du carbone.
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x=1

EcoAMod 3. Tableau 3.11: Calcul de la lumiére dans la colonne d’eau.

Si I(z)>0 a, =1
Si I(z)=0 ap, =

EcolMod 3. Tablean 3.12: Limitation par la lumiére
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Le taux d’assimilation net du carbone (taux qui tient compte de la respiration des cellules) est le
produit d’un taux d’assimilation net maximal et de deux limitations qui décrivent les influences de
la température (1) et de I’état physiologique des cellules (/,,) sur ce processus (tableau 3.13,

(1)).

Le calcul du taux d’assimilation net maximal dépend avant tout de la valeur du rapport C/N du
phytopancton (CsN ,,), grandeur variable dans le modele. Le rapport PXC/PxN est choisi pour
représenter le rapport C/N du phytoplancton: cette définition implique que les nutriments
inorganiques contenus dans les réservoirs intracellulaires ne peuvent en aucun cas influencer la
valeur de ce rapport qui ne tient compte que des constituants organiques de la cellule. Certaines
contraintes sont imposées & ce rapport: on émet I’hypothése qu’il existe deux limites invariables
(CsNmin,, et CsNmax ,,) entre lesquelles ce rapport peut varier. On admet que cette gamme de
variation correspond aux valeurs du rapport C/N qui sont compatibles avec la vie des cellules.
Pour la limite inférieure de cette gamme de variation nous choisirons une valeur qui est proche du
rapport C/N moyen des protéines phytoplanctoniques: ce rapport est de 3.3 (Di Tullio & Laws,
1983). Lancelot & Billen (1985) montrent que les concentrations d’azote inorganique, en milieu
naturel ainsi que dans des cultures, influencent la variation du rapport C/N. Cependant, selon
Dortch (1982) les variations du rapport C/N dans le phytoplancton sont davantage liées aux
quantités de nutriments présents dans les cellules plutt qu’aux concentrations externes de I’azote
inorganique. Banse (1974) trouve qu’entre le début et la fin d’un bloom printanier le rapport C/N
augmente approximativement par un facteur 3 et que la gamme de variation du rapport C/N est de
3.6 &4 17.5 (rapports d’atomes). Il est apparemment difficile de détecter une telle variation en
milieu naturel a cause des influences de la matiére détritique qui peut avoir un rapport C/N
différent. Dans le modéle, si le rapport C/N ainsi défini est supérieur a la limite inférieure, on
considére que la cellule est en mesure d’assimiler le carbone par photosynthése (tableau 3.13, (2)).
Si cette condition n’est pas remplie, la photosynthése s’arréte (tableau 3.13, (10)).

Dans le cas ou le rapport C/N est supérieur & CsNmin ,,, le taux d’assimilation net du carbone est
calculé en utilisant les équations établies par Platt & al. (1980) (tableau 3.13, (2 & 7)). Les noms
des variables utilisées, leurs symboles et leurs unités sont rassemblées dans le tableau 3.14. Les
paramétres ainsi que leurs symboles, leurs unités et leurs valeurs sont regroupées dans le tableau
3.35. L’équation (3) (tableau 3.13) représente la courbe photosynthése-lumiére (PL) (figure 3.7).
Cette équation est constituée de quatre termes: le nombre d’assimilation maximal (Psj,,) qui
représente le maximum photosynthétique s'il n’y a pas de photoinhibition, la courbe PL sans I’effet
de la photoinhibition (1—e™ ) qui varie entre O et 1, une courbe décroissante qui est responsable
de Ieffet de la photoinhibition (e™ ) et la respiration (R,,). Seuls a et b dépendent de Iintensité
lumineuse I(z) (tableau 3.13, (4)).

Le paramétre de la photoinhibition B ,, (tableau 3.13, (5)) est difficile a utiliser pour comparer les
effets de la photoinhibition sur différentes courbes PL car il dépend du paramétre Ps,, qui est une
variable. Selon Platt & al. (1980), le paramétre Ib, qui a la dimension d’un flux de lumiére
(uE/m?/s) est plus adapté pour décrire la photoinhibition. Howard & Joint (1989) ont mesuré les
paramétres photosynthétiques pour deux gammes de tailles du phytoplancton (<1 pm et > 1 pm)
et ils trouvent qu’il n’y a pas de photoinhibition pour des éclairements allant jusque 1000 pE/m?/s.
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Taux d’assimilation net du carbone

M uCPx = H max CPx ) lNP.t ) er,r

o Calcul du taux: d’assimilation maximal

@ ¢s5i CsN, >CsNmin, = umaxC, =Pt, CHLsC,,
3) | Pt,. = Psp, -(1— e“’)- e’ —R,,
T :
@) avec  a=Se 12 b=——BP’ 1(2)
Psp, Psp,
Pst
&) y
0 B 1,
©®) R, =res, - Pm,

B Px.

o x
) Pm,, = Ps,, - e |[_Be |
an + BPX a’Px + BPX

= Variations journaliéres:

nl
o 21 "
® Ps, =bml,, +bal,, - (2 "“)' [1+cos(§j- (t ~ bpl,,x)}
2n e
©) Otp, = bm2,, +ba2,, - (27 )| 1+cos| = | (t = bp2,,)
24
(10) ¢si CsN, £CsNmin, = WmaxC, =0.

o Calcul des limitations

* lyp. #8i CsN, < CsNmoy alors I, =1
+si  CsNmoy < CsN, < CsN max,, = limitationdetype T2(x) (tableaux 3.8 et3.9)
PxC -
(x =CsN,, = Ko,
PxN ;
{a = CsNmoy ~ p
nex T,
— 9
b= CsN max,, v CWonaz,,
P =Py, N,
esi  CsN max, <CsN, alors I, =0
x [ (P limitation par la température (tableau 3.10)

o Diagramme

PxC

EcoMod 3. Tableau 3.13: Taux d’assimilation net du carbone.
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De la méme facon, Kana & Glibert (1987) montrent que la croissance de Synechococcus
(cyanobactéries) est possible jusqu’a un éclairement de 2000 pE/m?%s, mais les périodes
d’adaptation étaient trés longues. A I’opposé, Platt & al. (1980) constatent que la photoinhibition
varie fortement avec la profondeur et ’heure du jour et que le parametre Ib, peut alors étre utile
pour caractériser I’état physiologique du phytoplancton. Les résultats de Platt & al. (1983)
indiquent que le picophytoplancton est adapté a de plus faibles éclairements que les autres
phytoplanctons de grandes tailles. La gamme de variation du paramétre Ib, est de 370 a 4200
W.m™ (Platt & al., 1980) ce qui correspond & une gamme approximative de 1702. a 19320.
uE.m™.s™ en utilisant le facteur de conversion de McCree (1972) (1 W.m™ = 4.6 pEm™s™)
valable pour la gamme des longueurs d’onde photosynthétiquement actives (PAR). Quand nous
tiendrons compte des variations journaliéres des parametres de la courbe PL nous verrons que la
photoinhibiton est moins importante pendant le jour que pendant la nuit car il reconnu que cette
photoinhibition est un phénomeéne qui dépend du temps (Kok, 1956; Harris & Piccinin, 1977).
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Figure 3.7: courbe photosynthése-lumiére et les différents paramétres. Ps: nombre d’assimilation maximal. Pm:
productivité maximale. D’apres Platt & al. (1980).

La respiration (tableau 3.13, (6)) est une fraction (res,,) de la productivité maximale (Pm,,).
Cette grandeur a pour effet d’abaisser toute la courbe PL vers les valeurs négatives de I'axe des
ordonnées. Pour un faible niveau d’éclairement, le taux d’assimilation net maximal du carbone
devient négatif. Selon MacCaull & Platt (1977), les variations de la respiration semblent aléatoires.
La fraction respirée de Pm,_ est trés variable, elle est de 4 % pour Platt & Jassby (1976). Subba
Rao (1969) trouvent une gamme de 8-25 % alors que Humphrey & Subba Rao (1967)
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déterminent une gamme encore plus large (16-100%), mais globalement les plus hautes valeurs
correspondent aux populations les plus dgées.

Variables Symboles Unités
Taux d’assimilation net du carbone HCP ] -1
x
Taux d’assimilation net maximal du carbone LL max CP j-l
X
Limitation par le rapport C/N du phytoplancton | NPx sd
Rapport C/N du phytoplancton CsN Py U gC//u gN
Nombre d'assimilation net Pt =1,
P ug C(ug Chla) ™ j
Nombre d’assimilation maximal Ps -l
P ng Clug Chla)” j
Respiration R -t
Px ng C( ug Chl a) J
Pente de la courbe photosynthese-lumiére O p, g C( g Chi a) -1 j_l ( },I,E ‘ m_2 S_])
Paramétre de la photoinhibition B -1 2 1
Px ugC( gChla) JT(HE -m™-s7)
Productivité maximale Pm -l
Px ;.Lg C( ug Chl a) J
Heure du jour t

EcolMod 3. Tableau 3.14: Variables pour le calcul du taux d’assimilation net du carbone.

Pm,_ (productivité maximale) est une fonction des processus enzymatiques de la photosynthése et

il dépend de nombreux facteurs comme la température (Eppley, 1972), les nutriments (Glover,
1980), I’histoire lumineuse de la cellule (Beardall & Morris, 1976), ’heure du jour (MacCaull &

Platt, 1977), la taille des cellules (Malone, 1980; Platt & al., 1983, Howard & Joint, 1989). La

pente de la courbe PL (o, ) est une fonction des processus photochimiques de la photosynthése et

elle dépend de la capacité des cellules a capturer la lumiére incidente (Coté & Platt, 1983). Cette

pente dépend non seulement de la taille des cellules (Taguchi, 1976, 1981; Platt & al.,, 1983;

Howard & Joint, 1989 ) mais aussi de la composition en pigments photosynthétiques (Halldal,

1970), de I’adaptation aux conditions lumineuses (Yentsch & Lee, 1966), de la qualité de la

lumiére (Wallen & Geen, 1971) et des limitations par les nutriments.

Selon Platt & Jasby (1976), Pm,_a une valeur moyenne de 117.6 ygcpugChia) =';~' avec une gamme
allant de 17.52 a 595.2 ugcugch o ~'j~'. Les estimations de Forbes & al. (1986) fournissent une
gamme de 120 a 295.2 ygcpugchia)~' ;' pour Pm,,.

Ces derniers auteurs donnent une gamme de 1.0 & 1.9 ug cug Chi 9%~ wE m™*s™" )~ pour O,,. En
milieu naturel, les mesures des paramétres photosynthétiques ne sont pas du tout évidentes car,
comme nous ’avons vu auparavant, beaucoup de facteurs sont susceptibles d’influencer ces
valeurs.

Pm, et o, sont positivement corrélés (Platt & Jassby, 1976; Harding & al., 1982, 1983; Coté &
Platt, 1983) et chacun de ces paramétres est négativement corrélé avec le volume des cellules
phytoplanctoniques (Coté & Platt, 1983). Les paramétres que nous avons choisis suivent cette"
tendance, c’est a dire que les plus petites cellules auront les valeurs les plus élevées (tableau 3.35).
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Ps, (nombre d’assimilation maximal) et o, (pente de la courbe PL) auraient pu étre gardés
constants, mais il est actuellement reconnu que ces paramétres de la courbe PL varient selon
I’heure du jour et qu’ils présentent des maximums en fin de matinée ou vers midi (Prézelin &
Matlick, 1980; Kana & al., 1985; Forbes & al., 1986). L’influence des variations journaliéres de la
courbe PL sur la production primaire pourra étre quantifiée. Ces variations journaliéres sont
simulées en utilisant la courbe définie par MacCaull & Platt (1977) (tableau 3.13, (8 et 9). La
figure 3.8 donne deux exemples de ces courbes pour montrer I'influence des paramétres nl ;. ou
n2,. sur la courbure. Forbes & al. (1986) ajustent leurs mesures des parametres de la courbe PL
en utilisant des facteurs de courbure nl , et n2, respectivement égaux a 2 et 1. L’avantage de
cette formulation est que ’on peut trés facilement enlever les effets de cette variation journaliere
en annulant les paramétres bal ,_ et ba2, (amplitudes) et en augmentant de fagon appropriée les
valeurs de bml, et de bm2, (valeurs minimales). De cette fagon, Ps, et o, deviennent
constants. Quand nous prendrons en compte les variations journalicres de ces parametres, nous
admettrons que les valeurs minimales (bml,, et bm2,.) et les amplitudes (bal,, et ba2, ) du
nombre d’assimilation maximal et de la pente initia'e sont égaux dans chaque classe de taille du
phytoplancton (tableau 3.35). Ceci est & peu prés confirmé par les résultats de Forbes & al. (1986)
qui trouvent que la valeur minimale et la phase représentent respectivement 46 % et 44 % du
nombre d’assimilation maximal. Les valeurs pour la pente initiale sont de 50 % pour la valeur
minimale et de 36 % pour ’amplitude.

o, ou Ps

1 1 1 { ¥ 1 T T T 1 Ll L 1 1
0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 f1 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24
t [heures du jour]

A bp A
Figure 3.8: variations journaliéres des parametres photosynthétiques.

Un bon moyen de rassembler toutes ces idées est de calculer le taux d’assimilation net maximal
(umaxC ,.) en fonction de I'heure du jour et de I’éclairement (figure 3.9). Les paramétres que
nous avons utilisés pour réaliser ce graphique sont choisis arbitrairement, mais dans les limites du
raisonnable, afin de montrer un exemple concret des. conséquences de cette paramétrisation.
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Chaque moment de la journée est caractéris¢ par une courbe PL spécifique, la productivité
maximale (Pm,, ) se situe aux environs de 500 pE/m?s. Sous cette valeur, le taux d’assimilation
net maximal est limité par le faible niveau de I’éclairement; au-dessus de cette valeur il est limité
par un excés de Iéclairement (photoinhibition). Quand la cellule phytoplanctonique est a
I’obscurité (pendant la nuit et/ou en profondeur), pmaxC ,_devient négatif. On peut constater que

la respiration est maximale vers midi et on peut interpréter cette augmentation comme une
conséquence de la photorespiration.

Eclairement [uE m2s7']

t [heures du jour]

Figure 3.9: Taux d’assimilation net du carbone en fonction de 1’heure du jour et de I’éclairement.

Le rapport C/N du phytoplancton (CsN, ) sera considéré, tout au long de cette étude, comme
I’indicateur de 1’état physiologique d’une cellule végétale. Quand une cellule est limitée par les
nutriments qui contiennent de l’azote, le rapport C/N augmente et cette augmentation
s’accompagne d’une détérioration de son état physiologique. Certains indicateurs, comme le
rapport acides aminés/protéines, sont considérés comme plus représentatifs de la santé d’une
cellule (Dortch & al., 1984) mais la représentation de ces compartiments auraient grandement
accru la complexité du modéle. Trés souvent nous utiliserons cet indicateur en supposant que la
composition biochimique d’une cellule est capable d’influencer la plupart des processus impliqués.
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Nous avons déja défini les limites inférieure et supérieure de la gamme de variation du rapport
CsN,,: nous considérerons que plus le rapport C/N d’une cellule se rapprochera de ces limites,
plus la santé de la cellule sera mauvaise. Ce concept nous oblige & définir un autre rapport C/N
(CsNmoy), obligatoirement compris entre CsNmin,, et CsNmax,,, qui correspondra a un état
physiologique idéal. Une déficience en azote ou une limitation par la lumiére entrainera
obligatoirement une déviation par rapport & cet état de croissance idéal. Cette déviation aura des
répercussions sur les processus de la cellule.

La limitation I,,, (tableau 3.13) est un exemple des controles que nous utiliserons pour coupler les
cycles du carbone et de I’azote. Dans le cas d’une déficience en carbone, la cellule cherchera a
assimiler du carbone et donc le taux d’assimilation net du carbone ne sera pas limité par /. : c’est
par exemple le cas d’une cellule qui serait située & une profondeur ou les nutriments sont
abondants et ot I’éclairement serait le facteur limitant. Dans le cas d’une déficience en azote (haut
rapport CsN ,, ), les concentrations des protéines et des pigments photosynthétiques diminuent
mais il y a aussi une augmentation des produits de stockage tel que les carbohydrates et les lipides
(Moal & al., 1987). Parmi les protéines dont les concentrations diminuent pendant une limitation
par I’azote, on trouve la ribulose 1-5 carboxylase (RuBPC) qui est I'une des enzymes majeures
impliquées dans la fixation du carbone. Cette enzyme peut représenter jusqu’a 50 % des protéines
solubles et elle constitue un réservoir d’azote (Huffaker & Peterson, 1974; Dortch & al., 1984).
La limitation /,,, essayera de simuler l'influence des diminutions des concentrations des pigments
photosynthétiques et des protéines: quand CsN,, tend vers CsNmax,,, [, tend vers O et
I’assimilation du carbone diminue. Nous avons vu antérieurement que la chlorophylle était aussi un
moyen par lequel la cellule pouvait accumuler de I’azote. Ce type de réserve représente moins de 1
% de I’azote cellulaire total mais quand une limitation en azote survient, la concentration de
chlorophylle a diminue considérablement et cette diminution a un rdle majeur sur la photosynthese
(Dortch & al., 1984). Cette diminution de la concentration de chlorophylle est accompagnée
d’une réduction de la taille et du nombre des unités photosynthétiques (Perry & al., 1981).

L’influence de la température sur le taux d’assimilation du carbone est réalisée par la limitation /,
(tableau 3.13). Certains auteurs trouvent une dépendance linéaire de Pm,, avec la température
comme Ichimura (1967), Mandelli & al. (1970), Stadelma & al. (1974) ou Platt & Jassby (1976)
alors que d’autres trouvent une dépendance logarithmique comme Williams & Murdoch (1966) ou
Eppley (1972). Takahashi & al. (1973) trouvent une dépendance convexe et positive entre O et
15°C et cette dépendance devient négative au-dessus de 17°C. Vu la variété des relations qui
décrivent la dépendance entre Pm,_ et la température nous conserverons le méme type de
limitation que nous avions utilisée pour EcoMod 1 et 2.

3.2.3.1.3.2 Taux d’absorption de N1.

L’absorption d’un nutriment est définie comme la prise de ce nutriment par les plantes, a partir du
milieu externe (De Manche & al., 1979). Il semblerait que I’absorption des nitrates soit un
processus qui nécessite une source d’énergie (sous forme d’ATP) pour transférer les ions a travers
la membrane cellulaire (Falkowski, 1975; Myklestad, 1977). Dans le modéle, le taux d’absorption
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de N1 est le produit d’un taux maximal d’absorption et de plusieurs limitations (tableau 3.15). Les
noms des variables utilisées, leurs symboles et leurs unités sont rassemblées dans le tableau 3.16.
Les paramétres ainsi que leurs symboles, leurs unités et leurs valeurs sont regroupées dans le
tableau 3.35.

Variables Symboles Unités
Taux d’absorption de N1 .~
P Ayipx J

Limitation par N1

P Livips sd
Limitation par le réservoir interne total

p lanPx Sd
Limitation par le réservoir interne de !
I'ammonium (inhibition) bgNPx sd
Limitation par le rapport C/N du phytoplancton ~ }, sd
Concentration du réservoir intemne total des N .
nutriments contenant de 1’azote QP x HE N/l
Concentration minimale du réservoir interne NOmi
total des nutriments contenant de I’azote Q Px HE N/l
Concentration maximale du réservoir interne NOma
total des nutriments contenant de |’azote Q Px HE N/I

EcoMod 3. Tableau 3.16: Variables pour le calcul du taux d’absorption de N1. sd: sans dimension.

I x1p, est la limitation couramment utilisée pour décrire 'influence des concentrations externes des
nutriments sur le taux d’absorption, cette limitation et décrite par une cinétique de Michaelis-
Menten. Dans des expériences avec des cultures, Caperon & Meyer (1972) et Eppley & Renger
(1974) ont montré que I’absorption reflétait le précondionnement des populations. Quand une

quantité_importante de nutriments limitants est.ajoutée a une culture, trois phases d’absorption
peuvent étre observées: une absorptxon trés rapide de ce nutriment (Vs), une absorption controlée

par le milieu intracellulaire de la cellule (Vi) et une absorption contrdlée par le milieu externe (Ve)
(Con\;agl & al., 1976; Conway & Harrison, '1977; Demanche & al,, 1979; Dortch, 1982). Dans
tous les cas, I’absorption Vs est d’autant plus grande que le réservoir 1ntracellulaire est vide ce qui
implique un contréle du milieu intracellulaire sur les processus d’absorption si les réservoirs se
remplissent. La limitation /,,,,, est en mesure de reproduire une absorption rapide d’un nutriment
qui n’est plus limitant mais la vitesse d’absorption ne pourra jamais étre aussi élevée que celles qui
ont été mesurées car la structure de notre modele ne le permet pas: la représentation d’une
absorption trés rapide nécessite la modélisation des acides aminés qui contrdle en retour le taux
d’absorption maximal pendant 1’absorption Vs (De Manche & al.,, 1979). Selon ces auteurs, le
temps nécessaire pour que le réservoir se remplisse est de ’ordre de quelques heures mais la plus
grande partie du réservoir est remplie pendant les premiéres minutes. Les populations qui ne sont
pas limitées par un nutriment ne montrent pas les différentes. absorptions Vs, Vi et Ve.

L accummat: on _des nutriments dans les réservoirs cellulaires ne peut éire expliquée que par une
e dan les niveaux d’ absorptlon et d’assimilation (Conway & al., 1976). Nous sommes tres
intéressés par 'impact d’un tel découplage sur |’évolution de 1 écosystéme. Le modéele
mathématique est un outil avec lequel on peut étudier I'importance de ce découplage pour voir si
une telle structure est capable d’influencer de fagon notable le développement du phytoplancton et

les phénomenes de compétition.
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e Diagramme

Taux d’absorption de N1

Ayipy = a ITlaxNP;c ' mln( laNlPx * lanP,\' ’ lquPx ) ) erx “ap - be

e Calcul des limitations

I N1
*lantey T T A
Kyipe T N1
* Lywpe  ¢51 NQp <NQOmi, alors I, =1
esi NQmi, <NQ, <NQOma, =
x=NQ,, =NI1Q,, + N2Q,,
a = NQmi, = NKmi,, - PxN
b= NQma, = NKma,, - PxN
P= PquPx
osi NQOmay, <NQp alors I, =0
* Lywex ¢S5 N2Qp <0 alors Iy, =1
osi 0SN2Q, <NQOma, =
x=N20,,
a=0
b= NQma, = NKma, - PxN
pP= quNPx
osi NQOma, <N2Q, alors I,yp =0
« [ Px limitation par la température  (tableau 3.10)
* dp limitation par la lumiére (tableau 3.12)
+ by esi CsN, <CsNmin,, alors b, =0
esi CsNmin,, <CsN, < CsNmoy =
( - P
x=CsN,, = xC
PxN
Ja=CsN min,,
b = CsNmoy
kP = PPx
osi  CsNmoy < CsN,,  alors b, =1

o

limitation de type T4(x)

(tableaux 3.8 et 3.9)
Q

-

~

Noma,, Ngma,,

NG,

limitation de type T4(x) (tableaux 3.8 et 3.9)

Q K """"-""'“"' “, ....A..,.. a py
“ .
.
o1

limitation de type T1(x) (tableaux 3.8 et 3.9)

S
-Dc - o
CsNman,,, CsNmoy
CSNP:

a l

&
~ @@

N2Q Px

EcoMod 3. Tableau 3.15: Taux d’absorption de N1,
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La concentration NQ,, représente la somme des concentrations de N1Q, et N2Q,_ dans la
cellule. Les concentrations minimale et maximale (NQmi,, et NQma, ), du réservoir interne de
tous les nutriments qui contient de I'azote, seront définies comme des fractions (NKmi, et
NKma,,) de PxN (azote organique particulaire). Ces valeurs peuvent étre comparées au quota de
subsistance et au quota maximal que d’autres auteurs ont utilisés. PxN, dans notre modeéle,
représente I’indicateur de biomasse a partir duquel nous calculons la taille des réservoirs et il est
évident que nous aurions pu choisir PXxC et que les résultats auraient été différents. Les
concentrations de NQ ., devront nécessairement rester entre les deux limites imposées (NQmi ,, et
NQma,,). Des réservoirs internes ont été observés pour les nitrates (Eppley & Coatsworth, 1968;
Conover, 1975) et pour I’ammonium (Thomas & Krauss, 1955; Eppley & Rogers, 1970; Lui &
Roels, 1972). La concentration maximale du réservoir des nitrates était de 1.3 fois la concentration
de I’azote particulaire dans les cellules de Skeletonema costatum (De Manche & al., 1979) ce qui
représentait approximativement 55 % de I’azote cellulaire total. Pour les diatomées, la
concentration maximale du réservoir des nitrates augmente avec la taille de I’organisme (Dortch &
al., 1984). Selon Dortch & al. (1979), les populatlgn_syhmltees par azote ont un réservoir tres
petlt il peut aller de 0 a quelques pourcents de I’azote cellulaire total. Le rapport du quota
cellulaire maximal sur le quota cellulaire minimal est trés variable selon l’espece (Dortch & al.,,
1984),

Cette structure implique un controle strict des flux entrants et sortants qui affectent le réservoir

total interne de ’azote. La hrmtatlon l_q es €mpéche la cellule de dépasser sa capacité ité de stockage

des nutriments qui proviennent du milieu extérieur. Cette limitation essaye de reproduire
I absorptlon controlée par _lf.__rp“l}}gp_lptracellulalre (Vi) et qui est décrite par Conway & al. (1976):
les valeurs de Vi augmentent _quand les réserves intracellulaires diminuent. Il est important de
remarquer que c’est NQ, et non N1Q,, qui est en mesure de limiter I’entrée de N1 car nous
supposons qu’il n’existe pas des concentrations minimale et maximale pour chaque type de
nutriment a 'intérieure de la cellule. En d’autres termes la cellule tente de remplir son réservoir

quel que soit la source d’azote (N1 ou N2).

Cependant, pour des raisons énergétiques, la cellule préfére N2 a4 N1 et I’absorption de N1 sera

contrlée par la concentration interne de N2Q,_ au sein du réservoir total. La limitation Ly gaips

mime I’effet d’une inhibition par I’'ammonium interne sur ’absorption de N1, cette notion implique
que N1 et N2 ne sont pas des sources équivalentes d’azote pour la cellule. Aprés avoir ajouté des
nitrates et de 'ammonium dans une culture de Skeletonema costatum (diatomée) limitée par
’azote, De Manche & al. (1979) observent tout d’abord une forte absorption des nitrates qui
s’accumule dans le réservoir interne. Apres cette absorption trés rapide des nitrates, 1’absorption et
Passimilation des nitrates cessent jusqu’a ce que 1’ammonium présent soit utilisé. Apres que
’ammonium ait été épuisé, I’assimilation des nitrates était observée.

La limitation par la température [, a déja été évoquée dans le calcul du taux d’assimilation du
carbone. Cette limitation intervient dans la plupart des processus et n’est pas en mesure
d’influencer le rapport CsN , car elle modifie de fagon équivalente le taux d’assimilation du
carbone, les taux d’absorption, de réduction et d’assimilation de nutriments qui contiennent de
’azote.
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La limitation a, empéche I’absorption de N1 quand la cellule est dans I’obscurité. Quelques
travaux tendent & prouver qu’une absorption des nutriments est possible quand la cellule est a
I’obscurité (Bhovochitra & Swift, 1977) mais il semblerait que cette absorption dépend des
réserves énergétiques que la cellule posséde (Lancelot & al., 1986). Nous ne modélisons pas ces
réserves et de plus leur accumulation dépend étroitement de I’histoire lumineuse de la cellule.
Certains modéles envisagent méme un flux sortant de nutriments pour maintenir constant soit le
rapport C/P (Radach & Moll, 1993), soit le rapport C/N (Tett, 1987) pour équilibrer les pertes du
carbone provoquées par la respiration.

La limitation b,, (tableau 3.15) agit dans le sens inverse de la limitation /,,, (tableau 3.13). Dans
le cas d’une déficience en azote (haut rapport CsN ,, ), la cellule cherchera a absorber de I’azote et
donc le taux d’absorption de N1 ne sera pas limité par /,,,: ¢’est typiquement le cas d’une cellule
qui se trouverait dans une couche de surface, épuisée en nutriments et ou la lumiére ne serait pas
limitante. Dans le cas d’une déficience en carbone (faible rapport CsN ,, ), I’état physiologique de
la cellule sera mauvais et le processus d’absorption des nutriments sera affecté. Quand CsN ,, tend
vers CsNmin,, b, tend vers 0. Le taux d’absorption des nitrates est contrdlé par I’intensité
lumineuse (Maclsaac & Dugdale, 1972) mais d’un point de vue physiologique, 'effet de la lumiére
sur I’absorption des nitrates parait étre indirect (Morris, 1974). Nous supposerons, dans ce
modéle, qu’il existe au moins un facteur intermédiaire et que ce facteur est le rapport CsN, .

Dortch & al. (1982), & I'opposé de De Manche & al. (1979), observent une absorption Vs pour
’ammonium et non pour les nitrates. Cet auteur estime que cette capacité d’absorption de
’ammonium confére un avantage sélectif aux espéces qui en sont capable surtout quand
I’ammonium est présent de fagon sporadique et qu’il est produit par I’excrétion du zooplancton.
Selon lui, il n’y a pas d’avantage adaptatif & maintenir une absorption Vs pour les nitrates car cet
élément est faiblement et continuellement réintroduit vers les couches de surface par diffusion ou
advection & partir des couches de fond.

Cependant, si 'on prend le cas du FLEX’76, on peut penser qu’line absorption Vs pour les
nitrates peut aussi étre un avantage sélectif quand la colonne d’eau est brutalement homogénéisée
par une tempéte ou un fort coup de vent. '

3.2.3.1.3.3 Taux d’absorption de N2.

La paramétrisation du processus d’absorption de N2 (tableau 3.17) est trés proche de celle de NI1.
Les noms des variables utilisées, leurs symboles et leurs unités sont rassemblées dans le tableau
3.18. Les paramétres ainsi que leurs symboles, leurs unités et leurs valeurs sont regroupées dans le
tableau 3.35.

Toutes les limitations que nous ne décrirons pas ont été commentées précédemment. La limitation
Lyp, €5t nouvelle mais son rdle et sa structure sont trés similaire a celle que I'on a utilisée pour

Pabsorption de N1 (L y,,,): elle a pour objectif de limiter le taux si de faibles concentrations de N2
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surviennent dans le milieu ambiant. De Manche & al. (1979) utilisent une constante de demi-
saturation pour I’absorption de I’ammonium qui égale & 2.8 ug N/I (Skeletonema costatum), notre
valeur pour les diatomées est de 2.24 ug N/I (tableau 3.35) et elle est fournie par Kumar & al.
(1991).

Variables Symbloles Unités
Taux d’absorption de N2 .1
@ ansorp Anape J
Limitation par N2
P Loy 2y sd

EcoMod 3. Tableau 3.18: Variables dans le calcul du taux d’absorption de N2. sd: sans dimension.

Taux d’absorption de N2

Apypy =@ MAX yp - MIN(Ly . lanPx ) lipeap-bp,

o Calcul des limitations

L, N2
aN 2Py KN aps + N2

* agNPx limitation de type T4(x) (tableaux 3.8, 3.9 et 3.15)

w [ Px limitation par la température  (tableau 3.10)

* dp limitation par la lumiére (tableau 3.12)

+ by limitation de type TI(x) (tableaux 3.8,3.9 et 3.15)

o Diagramme

Lanops

906
Ly

NiQp, | | N2Qp,

NQPx

EcoMod 3. Tableau 3.17: Taux d’absorption de N2.
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On peut remarquer que le taux d’absorption maximal de N2 (amax,,, ) est identique a celui qui
est utilisé pour I’absorption de N1 (tableau 3.15). Quelques mesures expérimentales appuient cette
hypothése pour des milieux non limités par I’azote (Dortch & al., 1982) mais rien ne permet
d’affirmer qu’elle est valable quelles que soient les conditions de croissance. En admettant que
cette hypothése soit vraie, les flux d’absorption de N1 et N2, dans le modele, ne dépendent plus
que des limitations utilisées et de Daffinité des cellules pour leurs substrats inorganiques
(constantes de demi-saturation K, et Ky,p,).

Nous n’envisageons pas une inhibition de N1Q,, sur le taux d’absorption de N2 car toutes les
études expérimentales qui ont étudié les processus d’absorption-assimilation des nutriments ne
mentionnent jamais cette éventualité. Ce type d’inhibition serait en désaccord total avec les
stratégies énergétiques des cellules phytoplanctoniques au niveau de I’utilisation de ces nutriments.

3.2.3.1.3.4 Taux de réduction de ~ig, en n2gQ,..

Cette étape est en réalité constituée de deux réactions chimiques: la réduction des nitrates en
nitrites (I’enzyme est la nitrate réductase) et la réduction des nitrites en ammonium (I’enzyme est
la nitrite réductase). La réduction des nitrates en ammonium est un processus qui nécessite de
I’énergie sous forme de NADH (Falkowski, 1975).

Selon le méme principe, le taux maximal (taux de réduction maximal) peut étre diminué par une
série de limitations (tableau 3.19). La valeur de ce taux maximal est de 3.6 j ! pour Skeletonema
costatum (De Manche & al., 1979). Ces auteurs observent qu’il n’y a pas de réserve d’ammonium
pendant I'utilisation des nitrates mais que cette réserve d’ammonium existe quand la cellule
assimile de I’ammonium: ceci suggére que la réduction peut étre une étape limitante et que
Passimilation peut étre plus rapide que la réduction dans certaines conditions. Les noms des
variables utilisées, leurs symboles et leurs unités sont rassemblées dans le tableau 3.20. Les
paramétres ainsi que leurs symboles, leurs unités et leurs valeurs sont regroupées dans le tableau
3.35.

La concentration de N1Q,, au niveau du réservoir total de I'azote NQ,, peut étre nulle mais
NQ,, ne peut jamais étre inférieur & NQmi ,,. La réduction de N1Q,, en N2Q,, n’affecte jamais
la valeur de NQ,,, seuls les flux entrants ou sortants de NQ ,, (absorptions et assimilation) sont en
mesure d’affecter la valeur de NQ . La limitation [ ,, permet de diminuer le taux de réduction de
N1Q,, si sa concentration, au sein de NQ,,, diminue. La méme limitation [, ,,, que nous avons
utilisée pour le processus d’absorption de N1 (tableau 3.15) est utilisée pour permettre une
inhibition par la concentration de N2Q,, sur le taux de réduction. Ce type de limitation pour
représenter I’inhibition était utilisée dans le modéle de De Manche & al. (1979). L’absorption de
N1 et la réduction de N1Q ,, en N2Q,, sont deux processus qui nécessitent une source d *énergie
(respectivement ATP et NADH dépendant). Il serait paradoxal de n’envisager qu’une seule
inhibition alors que la cellule utilise justement ce systéme pour économiser de I’énergie quand la
concentration de N2Q ,, le lui permet.
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Variables Symboles Unités

Taux de réduction des nitrates en ammonium rd o]

dans le réservoir Px J

Limitation par la concentration des nitrates dans | sd
., . rPx

le réservoir

EcoMod 3. Tableau 3.20: Variables pour le calcul du taux de réduction. sd:sans dimension.

Taux de réduction de N1Q, en N20Q,

rdPx = rd max Px’ mln(lquPx ’ erx ) ) erx ’ aP ’ bP.\'

o Calcul des limitations
[ bgNPx limitation de type T4(x) (tableaux 3.8, 3.9 et 3.15)

L +si NI1Q, <0 alors 1, =0
esi 0 NIQ, <NQOma, = limitationdetype T3(x) (tableaux 3.8 et 3.9)

x=NI1Q,, ® .
a=0 4 v
b= NQma, = NKma,_ - PxN N4
P=P, 00 Ngma,,
¢ si NOma, <N1Q, alors [, =1 N,
* er.\' limitation par la température (tableau 3.10)
* Ap, limitation par la lumiére (tableau 3.12)
* bP.r " limitation de type T1(x) (tableau 3.8,3.9 et 3.15)

e Diagramme

N1Qp, : g N2Qp,

EcoMod 3. Tableau 3.19: Taux de réduction de NlQPx en N2QPx
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3.2.3.1.3.5 Taux d’assimilation de ~2g,,.

L’assimilation est définie comme lincorporation des éléments nutritifs dans des molécules
organiques (De Manche & al., 1979). Dans le cas des éléments nutritifs qui contiennent de I’azote,
cette assimilation permet la fabrication des acides aminés qui seront a leur tour utilisés pour la
synthése des protéines. C’est pour cette raison que nous avons élargi la définition du terme
‘particulaire’ car PxN contient des matiéres organiques dissoutes (acides aminés, protéines, etc...).
Les mesures de Iincorporation de N dans les protéines ont montré que I'assimilation de
I’ammonium marqué au '°N était I’étape limitante pour la croissance du phytoplancton (Goldman
& al., 1981; Wheeler & al.,, 1982). Le taux d’assimilation maximal sera donc inférieure aux taux
d’absorption dans le modéle afin de simuler cette étape limitante. Le processus qui décrit
I’assimilation de N2Q,, vers PxN est expliqué par le tableau 3.21. Les noms des variables
utilisées, leurs symboles et leurs unités sont rassemblées dans le tableau 3.22. Les parametres ainsi
que leurs symboles, leurs unités et leurs valeurs sont regroupées dans le tableau 3.35.

Deux limitations sont nécessaires pour controler I'utilisation de N2Q ,, au sein du réservoir total
NQ,,. La premiére, [,,,,, assure que la quantité NQ ,, ne pourra jamais étre inférieure a son seuil
minimal NQmi,,. La seconde, Iy, est contrdlée par la concentration N2Q . qui peut varier
entre 0 et NQma ,_ (limite supérieure de NQ ;). En effet, prenons une situation qui nous permettra
de constater utilité de la fonction I,,.: si N2Q,=NQmi, et N1Q,=0, alors I,,=0 mais
Ly2.p,>0- L utilité de la limitation [, ,, est évidente car ce processus doit nécessairement dépendre
de la concentration de son substrat.

Variables Symboles Unités
Taux d’assimilation de ’ammonium u =1
NPx J

Limitation par le réservoir interne total

P lyaps sd
Limitation par le réservoir de I’ammonium

P Lyase Sd
Limitation par le rapport C/N du phytoplancton [ sd
(retard d’assimilation) rePx

EcoMod 3. Tableau 3.22: Variables pour le caloul du taux d’assimilation de 1’ammonium. sd: sans dimension.

Nous avons déja mentionné que grice a Pexistence des réservoirs cellulaires, la croissance
phytoplanctonique pouvait continuer pendant un certain temps aprés que les sources externes de
P’azote aient été épuisées (Dortch, 1984; De Manche & al., 1979). Cependant il existe aussi un
retard de croissance (environ 12 h) juste aprés que I’élément limitant ait ét¢ ajouté (De Manche &
al., 1979). C’est ainsi qu’une accumulation dans les réservoirs est possible et ce retard de
croissance n’est pas di a la présence des réservoirs mais aux faibles concentrations des enzymes
nécessaires a 1’assimilation.

Les expériences qui ont étudié le découplage entre les processus d’absorption et d’assimilation des
nutriments par les cellules montrent un retard d’assimilation quand la cellule, qui était initialement
placée dans un milieu déficient en azote, est de nouveau exposée i une forte concentration de N1
et/ou N2.

179




Taux d’assimilation de N2Q,

UN e = pmax N min(lyspes lyasee ) Lepe Loy - @p - b,
o Calcul des limitations
Lyape ¢ si NQ, <NQmi, alors I, =0
¢ si NQOmi, <NQ, <NQOma, = limitationdetype T3(x) (tableaux3.8et3.9)
x=NQ,, =NI1Q, +N2Q,,
a = NQmi, = NKmi, - PxN
b= NQma, = NKma,, - PxN
P = Pysp,
e si NQma, <NQ, alors I, =1
* Lyype ¢ 8i N20Q, <0 alors 1,,, =0
o si 0SN2Q, <NQOma,, = limitationdetype T3(x) (tableaux3.8¢t3.9)

*

x=N2Q,, :
a=0 e
b= NQma, = NKma,, - PxN Ny
S M
— Ngma,
; P =Py 00 m
o si NQma, <N2Q, alors I, =1 N2,
Lope ¢ si CsN, < CsNmoy alors [, =1
. CsN,, — CsNmo
o si CsN, >CsNmoy alors 1, =1- b Y
5 K. p, + CsNp — CsNmoy
g
]
CsNmoy
CsN,,
) (P limitation par [a température  (tableau 3.10)
* dp limitation par la lumiére  (tableau 3.12)
* be limitation de type T1(x)  (tableau 3.8, 3.9 et 3.15)

o Diagramme

NQPx

Ni1Qp, N2Qp,

&
&

PxN

EcoMod 3. Tableau 3.21: Taux d’assimilation de N 2Q Px
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Ce retard d’assimilation par rapport a I’absorption entraine inévitablement un remplissage des
réservoirs internes. Nous avons vu que dans le cas d’une déficience en azote, la synthese des
protéines diminue nettement et les enzymes nécessaires au bon fonctionnement de la machinerie
cellulaire sont aussi affectées. Il est donc raisonnable de penser que les concentrations des enzymes
nécessaires aux processus d’absorption et d’assimilation diminuent et ce plus la durée de la
limitation est importante. Il est alors surprenant de constater que seul I’assimilation semble étre
affectée par une telle limitation. Il est encore plus surprenant que les expériences démontrent que
la vitesse d’absorption, quand on passe d’un milieu déficient en azote a un milieu qui ne I’est plus,
est trés nettement augmentée et bien supérieure a celle qui peut étre mesurée chez des cellules qui
poussent depuis longtemps sur un milieu non déficient. Nous avons vu que Falkowski (1975) avait
révélé la présence d’une enzyme, nommée ‘NO3,CL ATPase’, qui était impliquée dans le
processus de I’absorption des nitrates. Cette enzyme, énergie dépendante, permet dans la plupart
des situations de lutter contre un gradient négatif des concentrations des nitrates entre le milieu
externe et le milieu interne cellulaire. Il parait peu probable qu’une cellule limitée par I’azote
puisse économiser suffisamment d’énergie pour permettre une telle augmentation de sa capacité
d’absorption (cela dépend aussi de la durée de la limitation). Par contre on peut émettre
I’hypothése qu’il existe plusieurs systémes, au niveau des parois cellulaires, pour assurer le
transport des ions vers le milieu interne. On peut par exemple imaginer que la cellule posséde un
systéme de transport passif qui ne dépend pas de I’énergie et qui serait utilisé dans le cas précis
d’un enrichissement du milieu: cette hypothése est confortée par le fait que le gradient chimique
devient, a ce moment 1, trés nettement positif.

EcoMod 3 ne sera pas en mesure de reproduire une telle augmentation de la capacité d’absorption
car non seulement le taux maximal caractéristique de cette absorption semble treés élevé
(Demanche & al. (1979) utilisent un taux maximal aussi haut que 40 i) et de plus les
mécanismes intracellulaires qui contrdlent ce taux sont mal connus et les composants impliqués ne
sont pas inclus dans la structure de ce modéle. Par contre, nous essayerons de simuler le retard
d’assimilation qui est I'un des deux facteurs permettant le remplissage des réservoirs internes: ¢’est
le but de la limitation ,, (tableau 3.21). Cette limitation prévoit que si une déficience en azote
survient, c’est a dire une augmentation du rapport CsN , , I'assimilation sera d’autant plus freinée
que le rapport CsN,_sera élevé. Nous devons donc nous attendre a ce que le remplissage des
réservoirs ne soit pas aussi rapide que ceux qui ont été mesurés expérimentalement. Il est a noter
que le modéle est capable, méme sans cette limitation, de reproduire une accumulation car
I’assimilation est un processus qui intervient toujours aprés ’absorption et il existe un certain
temps de retard car le réservoir total de I’azote est vide quand la cellule est limitée par N1 et N2.
La limitation [, permet de contrdler ’accumulation des nutriments dans la cellule.

rePx

3.2.3.1.4 Phytoplancton de type 2.

Les diatomées ont besoin de la silice, sous forme de silicates, pour construire leurs frustules.
L’assimilation du carbone, I’absorption de N1 et celle de N2 ainsi que la réduction de N1Q,, en

N2Q,, sont paramétrisées de la méme fagon que pour le phytoplancton de type 1. Seule
I’assimilation de N2Q,, sera modifiée alors que I’absorption de SI et I’assimilation de SIQ,,
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seront ajoutées. Nous adopterons la méme démarche pour représenter ces deux derniers
processus. Cependant, un couplage direct entre I’assimilation de SIQ,, et celle de N2Q,, sera
envisagé: chaque assimilation sera en mesure de contrdler ['autre et cette structure aura des
conséquences sur les variations du rapport CsN .

3.2.3.1.4.1 Taux d’absorption de SI.

Ce processus a exactement la méme structure que le processus de I’absorption de N2 (tableaux
3.23 et 3.17). Les noms des variables utilisées, leurs symboles et leurs unités sont rassemblées
dans le tableau 3.24. Les paramétres ainsi que leurs symboles, leurs unités et leurs valeurs sont
regroupees dans le tableau 3.35. Les limitations /g, et [, sont respectivement équivalentes

aux limitations I,y,,, et I, . Cependant le réservoir interne de la silice ne contient que des
silicates alors que celui de I’azote peut contenir des nitrates/nitrites et de ’ammonium. Le calcul
des concentrations minimale et maximale (respectivement SIQmi, et SIQma, ), entre lesquelles
SIQ,, peut varier, sont exprimées comme des fractions (SIKmi,, et SIKma, ) de PxN en utilisant

un rapport constant silice/azote des diatomées (SIsN) car nous ne modélisons pas le compartiment
PxSI.

Variables Symboles Unités
Taux d’absorption des silicates -1
P Agipy J
Limitation par les silicates
imitation par luSlP.t sd
Limitation par le réservoir interne des silicates
P l agSIPx Sd

EcoMod 3. Tableau 3.24: Variables pour le calcul du taux d’assimilation des silicates. sd: sans dimension.

Le taux d’absorption maximal des silicates sera identique a celui des nutriments qui contiennent de
I’azote (tableau 3.35) car Conway & al. (1976), qui cultivaient des diatomées, observent que les
taux d’absorption de ’ammonium et des silicates sont identiques.

Certains auteurs montrent qu’il existe une répression sur I’absorption de nutriments non limitants
quand un autre nutriment qui limite la cellule est ajouté. quand on ajoute de I’ammonium 4 une
culture de cellules limitées par cet élément, une diminution dans I’absorption des silicates et des
phosphates (nutriments non limitants) est observée. La méme constatation peut étre faite si les
silicates sont utilisés comme élément limitant (Harrison, 1974; Falkowski & Stone, 1975; Conway
& al., 1976). On peut concevoir que la cellule utilise cette stratégie afin de réserver son énergie
disponible pour P’absorption de I’élément le plus limitant. Notre modeéle- sera incapable de
reproduire ce type de répression car nous n’avons pas prévu de limitations entre les processus
d’absorption des différents nutriments.

D’autres auteurs montrent aussi que si un €lément est limitant, [’absorption des autres éléments est
réprimée: Myklestad (1977) constate qu’une limitation par les phosphates diminue I’absorption des
nitrates car 1’état physiologique de la cellule est entiérement affecté par la limitation d’un seul
nutriment. La aussi, il nous sera impossible de reproduire de tels processus pour la méme raison
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que nous avons évoqué auparavant. Pour limiter le nombre des limitations, au détriment de la
réalité, nous n’envisagerons des répressions qu’au niveau des flux d’assimilation.

Taux d’absorption de ST
Agpe = @ MaX gp, - MUN(L,gpp, laqS/Px)' Lips - ap - bp,

e Calcul des limitations

.St
aSIPx —
Kgp, + 51
Lygsipx o si SIQ, < SIQmi,, alors gp =1
¢ SI ,SIQI’)’I.IPr < SIQPx < SIQmaPX = limitation de type T4(x) (tableaux 3.8 et 3.9)
— S
x=81Q,, STV
_ SIOmi, =SIKmi, -PxN-SN ¢ | ™ [
a = SIQmi,, = SIKmi,, - PxN - SIs - I
b= SIQma, = SIKma,, PxN -SIsN J T
_ Yo
P= R:qsmr O Slema,
. SK
e si SIQma, <SIQ,. alors g p, =0 R
* er,r limitation par la température  (tableau 3.10)
* dp limitation par la lumiére (tableau 3.11)
* bP", limitation de type T1(x) (tableaux 3.8, 3.9 et 3.15)

o Diagramme

SI

A

(i
/

SIQ Px

EcoMod 3. Tableau 3.23: Taux d"absorption de SI.

Pour trois espéces de diatomées, Conway & Harrison (1977) observaient que les silicates étaient
faiblement ou pas du tout absorbés pendant trois jours apres avoir ajouté des silicates dans un
milieu limité par ces nutriments. Bien que cette observation puisse avoir des conséquences
importantes sur Dévolution d’un écosysteme, il nous sera impossible de reproduire ce
comportement car la structure du modéle ne permet un tel retard de 1’absorption.

183




3.2.3.1.4.2 Taux d’assimilation de ~29,,.

Si ’on compare les diagrammes des tableaux 3.25 et 3.21, une seule limitation supplémentaire
(I5p,) est utilisée pour le calcul du taux d’assimilation de N2Q ,, chez les diatomées. Toutes les
autres limitations ont été décrites auparavant. Les noms des variables utilisées, leurs symboles et
leurs unités sont rassemblées dans le tableau 3.26. Les parametres ainsi que leurs symboles, leurs
unités et leurs valeurs sont regroupées dans le tableau 3.35.

Variables Symboles Unités

Limitation par le réservoir des silicates lSIPx sd

Concentration du réservoir interne des silicates S IQP Ug S 7, /l
X

Concentration minimale du réservoir interne des ST i

silicates Q Px HE SI

Concentration maximale du réservoir inteme des ~ STOmg

silicates Q Fx HE Sl/l

EcoMod 3. Tableau 3.26: Variables pour le calcul du taux d’assimilation de I’ammonium. sd: sans dimension.

La limitation I, freine I’assimilation de N2Q ,, dans le cas d’une limitation par les silicates. Bien
que trés peu de travaux aient été réalisés sur le découplage absorption-assimilation en considérant
a la fois les silicates, les nitrates et/ou ’ammonium, il est probable qu’une limitation par les
silicates, en diminuant les ressources énergétiques cellulaires, affecte aussi les processus
d’absorption et de réduction des nutriments contenant de I’azote. Si I’on devait tenir compte de
toutes ces interactions qui existent peut-étre au niveau de la cellule, la complexité du modéle serait
fortement accrue. Nous supposerons donc que la limitation par un nutriment peut seulement
affecter ’assimilation des autres nutriments. Ceci a pour conséquence que si une limitation par un
nutriment survient, les réservoirs des autres nutriments auront tendance a se remplir si ces mémes
nutriments ne sont pas limitants. Une autre conséquence tres importante est que cette capacité a
diminuer 1’assimilation de N2Q,, sous une limitation par la silice, peut provoquer une
augmentation du rapport CsN, . Quel que soit le nutriment qui limite la croissance cellulaire,
notre indicateur de I’état physiologique de la cellule (rapport CsN ) sera affecté.
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Taux d’assimilation de N20Q,

H’NP.X = “’ max NPx ' mln(lNZPx’ lN2st 4 lSlPx ) ) lrer ' lfP.t ’ aP ’ bP.\'

o Calcul des limitations

« [ N2Px limitation de type T3(x) (tableaux 3.8, 3.9 et 3.21)
Lyaspe limitation de type T3(x) (tableaux 3.8,3.9 et 3.21)
+ Lyp, o si SIQ, <SIQmi, alors lg, =0
¢ S SIlePx < SIQPX < SlQmah = limitation de type T3(x) (tableaux 3.8 et 3.9)
S .
x =8I0, o
' . L I
a = SIQmi, = SIKmi,_ - PxN - SISN £
b= SIQma, = SIKma, - PxN -SIsN | L
8 |«
—_ SIQmi, SIgma,
P = Py, ~ sig "~
esi SIOma, <SIQ, alors lg, =1 -
l,.eP". fimitation par le rapport CsN py (tableau3.21)
« [ 1Px limitation par la température  (tableau 3.10)
* p limitation par la lumiére  (tableau 3.12)
* bP.\' limitation de type T1(x) (tableaux3.8,3.9t3.15)
¢ Diagramme
NQPx
S1Q
Px
N1 QPx N2QPx

EcoMod 3. Tableau 3.25: Taux d'assimilation de N 2Q p, pour les diatomées.
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3.2.3.1.4.3 Taux d’assimilation de sio,,.

Tous les silicates du réservoir interne (SIQ ) qui seront assimilés, seront perdu pour le systéme.
Notre but est de représenter les cycles du carbone et de I’azote et seulement de tenir compte de
Iinfluence des silicates sur la croissance des diatomées. Bien évidemment, cette structure impose
des limites contraignantes comme, par exemple, Iutilisation d’un rapport SI/N constant, hypothése
qui est loin d’étre vérifiée par les mesures expérimentales et de terrain.

Variable Symbole Unité

Taux d’assimilation des silicates ”’S 7 » j-l
. x

EcoMod 3. Tableau 3.28: Variable pour le calcul du taux d’assimilation des silicates.

Toutes les limitations utilisées pour le calcul de ce processus ont été décrites (tableau 3.27). Le
nom de la variable utilisée, son symbole et son unité sont rassemblées dans le tableau 3.28. Les
parametres ainsi que leurs symboles, leurs unités et leurs valeurs sont regroupées dans le tableau
35.

Si 'on définit le rapport SI/N constant comme le rapport PxSI/PxN, le rapport du flux
d’assimilation de SIQ, sur le flux d’assimilation de N2Q,, doit nécessairement étre égal au
rapport SI/N pour que notre hypothése soit viable. Ceci est obtenu en appliquant exactement les
mémes limitations sur les deux flux (tableaux 3.25 et 3.27). De plus, le taux d’assimilation
maximal de SIQ,, (pmaxSI, ) et celui de N2Q, (umaxN, ) doivent aussi étre égaux. Le rapport
des flux est:

WSIy PN -SIN _ . PaSI
UN, PxN 00 T PN

Cette formulation implique que les concentrations N2Q ., et NQ ,_ (qui agissent par I'intermédiaire
des limitations I, et [,,, ) sont toutes les deux en mesure de limiter I’assimilation de SIQ,,.
D’autre part, un retard d’assimilation de SIQ,, est obtenu s'il y a un retard d’assimilation de
N2Q,, (limitation [ , ). Un retard d’assimilation des silicates qui serait basé sur le rapport SI/N
est impossible car ce rapport est constant. Un paradoxe évident de cette structure est que si le
rapport SI/N est constant, le rapport SI/C ne I’est pas car le rapport C/N (CsN ,, ) peut varier. Ceci
provient du fait que nous devions faire un choix entre le carbone et ’azote en tant que référence
pour inclure les silicates dans le modéle. Nous avons arbitrairement choisi' I’azote comme
référence, mais il est certain que si nous avions choisi le carbone, les résultats du modéle auraient
¢té différents. Il est raisonnable de penser qu’il faut choisir I’élément le plus stable dans la cellule,
mais peut-on dire que le carbone ou I’azote soit plus représentatif de la biomasse cellulaire? Quand
une déficience en azote survient, les acides aminés, les protéines, les molécules fonctionnelles et
structurales qui contiennent de 1’azote voient leurs concentrations baisser. D’autre part cette
déficience entraine une accumulation, par la cellule, de composés (carbohydrates, lipides, etc...)
caractérisés par de hauts rapports C/N (Lancelot & Billen, 1985; Moal & al., 1987).
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Taux d’assimilation de SIQ,,

WwSI,, = hmaxSlp, 'min(lszx’ lNszx’ZSIPx)' Lopx “Lipe " @p " Dpy

o Calcul des limitations

« [ N2Px limitation de type T3(x) (tableaux 3.8, 3.9 et 3.21)
x|l N2sPy limitation de type T3(x) (tableaux 3.8, 3.9 et3.21)
x Lgpy limitation de type T3(x)  (tableaux 3.8, 3.9 et 3.25)
« [ rePy limitation par le rapport CsN Pr (tableau 3.21)

« Py limitation par la température (tableau 3.10)

* dp limitation par la lumiére (tableau 3.12)

« b Py limitation dg type T1(x) (tableau 3.8,3.9 et3.15)

o Diagramme

NQ Px

s1Q Px

NiQp, | | N2Qp,

‘
@ [
'
'
[
'
l
.@ [
'
'
'
Ve e e - e - -

EcoMod 3. Tableau 3.27: Taux d’assimilation de ST Q Px

3.2.3.1.5 Taux d’exsudation.

Nous abordons maintenant I'un des processus qui concerne les deux types de phytoplancton. Les
exsudats libérés par le phytoplancton sont généralement caractérisés par de hauts rapports C/N
(Crayton, 1980). Leur composition est trés complexe et trés peu connue, leur libération dépend de
trés nombreux facteurs mais 1’ exsudation est un processus indépendant des variations de 'intensité
lumineuse (Lancelot, 1983). Le rdle des exsudats au niveau de I’écosystéme est trés important: ils
alimentent le pool de DOM qui est certainement le type de matiéres organiques le plus abondant
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dans I’eau de mer et ils stimulent la croissance bactérienne (Itturiaga & Hoppe, 1977, Chrost,
1978; Lancelot, 1979; Larsson & Hagstrom, 1979, 1982; Wolter, 1982).

Variables Symboles Unités
Taux d’exsudation pour le carbone e XCP.\' j—l
Taux d’exsudation pour I’azote exN e j—l
Limitation par le rapport C/N du phytoplancton le,rP,r sd

EcoiMod 3. Tableau 3.30: Variables pour le calcul des taux d’exsudation. sd: sans dimension.

Le phytoplancton qui est bonne santé¢ semble étre caractérisé par un faible pourcentage
d’exsudation qui est compris entre O et 10 % de I’assimilation photosynthétique (Williams &
Yentsch, 1976; Itturiaga & Hoppe, 1977; Mague & al., 1980; Sellner, 1981; Larsson & Hagstrom,
1982). Les variations saisonniéres et géographiques de ce pourcentage sont importantes: les
valeurs sont plus €élevées 4 la fin d’un bloom quand I’azote est €puisé et dans les eaux eutrophes de
la cte Belge alors qu’elles sont faibles dans les eaux relativement oligotrophes de la Manche
(Lancelot, 1983).

Le pourcentage de matieres exsudées semble aussi dépendre de I’espéce phytoplanctonique car
Lancelot (1983), pour la Mer du Nord, obtenait des valeurs trés élevées pour le
nanophytoplancton ( 70 a 80 % ) dans des eaux eutrophes et pour les dinoflagellés (46 %) dans
des eaux oligotrophes. Ces valeurs élevées sont caractéristiques d’une forte limitation par les
nutriments. Cependant cette tendance n’est pas vérifiée chez les diatomées qui ont des
pourcentages toujours compris entre O et 14 % de ’assimilation photosynthétique et ce quel que
soit la limitation par les nutriments qui contiennent de I’azote.

Dans EcoMod 1 et 2, I’exsudation était un certain pourcentage de la production primaire mais il
semblerait que ce processus dépende avant tout de la biomasse du phytoplancton (Jamart & al.
1977, Bjornsen, 1988). Les taux d’exsudation (tableau 3.29) en terme de carbone (exC, ) et
d’azote (exN,,) sont des fonctions du rapport CsN, . Les noms des variables utilisées, leurs
symboles et leurs unités sont rassemblées dans le tableau 3.30. Les paramétres ainsi que leurs
symboles, leurs unités et leurs valeurs sont regroupées dans le tableau 3.35.

Pour simplifier la structure du modele, nous considérerons que le rapport C/N des exsudats
(CsN,,) est constant et €levé. Crayton (1980) a mesuré des rapports C/N compris entre 10 et 15
(rapport d’atomes) pour les substances polymérisées extracellulaires. D’autre part, les flux
d’exsudation (en carbone et en azote) seront fonction des biomasses en carbone et en azote et non
de la production primaire. Nous nous servirons de notre indicateur de I’état physiologique (CsN ., )
pour moduler P'intensité de ces flux grace a la limitation ,,,. Les taux et les flux d’exsudation
seront nuls si I’état physiologique de la cellule est excellent (CsN ,,=CsNmoy) ou si la cellule est
déficience en carbone (CsN , <CsNmoy). II peut paraitre surprenant de parler d’une déficience en
carbone quand on suppose que la source de carbone est inépuisable: c’est bien évidemment le
processus de I’assimilation de ce carbone (photosynthése) qui est limité par les conditions
ambiantes, il serait donc plus juste de parler d’une déficience en lumiére. Cependant, au niveau de
la composition biochimique cellulaire, on peut considérer qu’une diminution du rapport CsN,,
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peut étre interprétée comme une déficience en carbone (le substrat est présent mais I'utilisation de
ce substrat est limitée).

Taux d’exsudation

C: exCp =exmax Cp, -l p,

CsNp,
N: exN,, =exC,, -—*
‘ © CsN,,
o Calcul des limitations
L,p e si CsN, < CsNmoy alors 1, =0
o si CsNmoy < CsN, < CsNmax,, = limitationdetype T3(x) (tableaux3.8et3.9)
( Q
PxC ———
x=CSNP"'=PN P
‘ C. .j ...................
Ja=CsNmoy | S
q L
b= CsN max,, “CsNmoy CsNmaz,,
= CsN,
\P - Pe,\'P.\' P
o si CsNmax, <CsN, alors 1, =1
o Diagramme
PxC PxN
Y \/

EcoMod 3. Tableau 3.29: Taux d'exsudation du phytoplancton.

Quand une déficience en azote ou en silice survient (nous avons vu qu’une limitation par les
silicates résultait en une augmentation du rapport CsN,.), le taux d’exsudation en terme de
carbone se rapproche d’une valeur maximale exmaxC . L’utilisation d’un rapport CsN,, constant
impose que le rapport des flux d’exsudation en carbone et en azote soit égal a CsN,,

Quand nous aborderons la description du sous-modele POM-DOM-bactéries, nous spécifierons la
destination de ces flux.
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3.2.3.1.6 Taux de mortalité.

La mortalité¢ du phytoplancton sera simplement décrite mais nous utiliserons de nouveau notre
indicateur de I’état physiologique d’une cellule pour en moduler I'importance (tableau 3.31). Les
noms des variables utilisées, leurs symboles et leurs unités sont rassemblées dans le tableau 3.32.
Les paramétres ainsi que leurs symboles, leurs unités et leurs valeurs sont regroupées dans le
tableau 3.35.

Variables Symboles Unités
Taux de mortalité -]
mort Px j
Limitation par le rapport C/N du phytoplanct
par e eppont ON dphyoplncion [, sd

EcoMod 3. Tableau 3.32: Variables pour le calcul du taux de mortalité. sd: sans dimension.

Andersen & Nival (1988) modélisaient le processus de la mortalité en supposant que le taux de
taux de mortalité était une fonction des concentrations externes des nutriments: au-dessous d’un
certain seuil dans le milieu, le taux de mortalité était élevé et constant. Au-dessus de ce seuil, le
taux diminuait quand la concentration des sels nutritifs augmentait. L’existence des réservoirs
cellulaires permet a la cellule de croitre pendant un certain temps quand les ressources du milieu
externe sont épuisées et il est donc plus souhaitable que cette mortalité dépende des
caractéristiques physiologiques de la cellule. Le terme ‘mortalité’, dans ce contexte, ne concerne
pas la mortalité due a la prédation par le zooplancton. La mortalité, dans EcoMod 3, sera induite
par la physiologie de Ia cellule, elle ne dépendra que des cellules phytoplanctoniques elles-mémes.
Quand le phytoplancton est en bonne santé¢ (CsN, = CsNmoy), nous considérerons que cette
mortalité est une conséquence du vieillissement des cellules, le taux de mortalité sera alors minimal
et €gal a tmin, . Plus I’état physiologique des cellules sera mauvais (CsN,, # CsNmoy), plus la
mortalité sera importante et le taux de mortalité sera maximal si le rapport CsN ,_ atteint les limites
de sa gamme de variation (CsNmin, et CsNmax, ). Il est a noter que le taux maximal de
mortalité est la somme de tmin ,_ et de tmax,, .

Pour que le modele soit viable, il est impératif d’inclure des flux de mortalité pour tous les
réservoirs intracellulaires. En d’autres termes, le phytoplancton qui meurt ne peut en aucun cas
influencer la composition interne du phytoplancton qui reste vivant. En effet, si seuls PxC et PxN
étaient affectés par la mortalité, tous les rapports (nutriments intracellulaires)/(composants
particulaires) augmenteraient.

Le méme taux de mortalité est appliqué pour tous les flux. Le diagramme du tableau 3.31 indique
que la mortalité induit une libération, dans le milieu ambiant, des nutriments qui étaient présents
dans les réservoirs internes. Cette paramétrisation implique que si une cellule meurt, elle libére
immédiatement tous ces nutriments. En fait la lyse des cellules phytoplanctoniques est progressive,
elle dépend du temps, des processus d’autolyse, de ’activité bactérienne, de la sédimentation,
etc...
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o Calcul des limitations

Taux de mortalité

mort, =tmax, [, +tmin,

S . osi CsN, <CsNmin, alors [, =1
o si CsNmin, <CsN, <CsNmoy = limitationdetype T2(x) (tableaux3.8et3.9)
( PxC S
x=CsNp, =—— | X
PXN ,s """""""""""""
Ja = CsN min,, B P
al TS e,
b= CsNmoy CsNman,, CSNmoy
\P = P miPx Mh
e si CsNmoy < CsN,, < CsNmax, = limitationdetype TI(x) (tableaux3.8et3.9)
( PxC s
x=CsN,, =
PxN g
Ja = CsNmoy = P
b= CsN max, %kNmoy CsNmaz,,
\P = P m2Px CkN&
o si CsNmax, <CsN, alors I, =1
o Diagramme
N1 N2 SI
i :
1

FIQP:; PIZQP: FIQP:; ]NNP:; SiQPz

NQPx NQPx

PxC PxN PxC PxN

Y A

e

PHYTOPLANCTON DETYPE1 PHYTOPLANCTON DE TYPE 2

EcolMod 3. Tableau 3.31: Taux de mortalité du phytoplancton.
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On peut penser qu’une éventuelle libération des nutriments intervient quand les parois cellulaires
sont rompues ou que ces nutriments diffusent vers le milieu externe si le gradient chimique est
négatif (si la structure de la paroi le permet). Les questions sont nombreuses et souvent sans
réponses sur ce sujet.

Neéanmoins, il est intéressant de constater que la majorité du phytoplancton meurt quand son état
physiologique est mauvais: dans le cas d’une déficience en azote, les réservoirs intracellulaires du
phytoplancton de type 1 sont vides et la mortalité aura peu de conséquences sur les concentrations
externes des nutriments. Si le rapport CsN,, est faible, les réservoirs intracellulaires ne sont pas
vides car I’azote n’est pas limitant et une forte mortalité entrainera une importante libération des
nutriments. Cependant, nous verrons d’aprés les résultats du modéle, que le phytoplancton
caractérisé par cet état physiologique est surtout présent a des profondeurs ou la lumiére est
limitante et ol les concentrations externes des nutriments sont importantes. De nouveau, la
libération des nutriments induite par la mort des cellules influencera relativement peu les
concentrations externes.

Pour les diatomées (phytoplancton de type 2), la situation est différente: nous avons vu qu’une
limitation par la silice ou par I’azote limite les taux d’assimilation et que, de cette fagon, une
accumulation d’un nutriment non limitant au niveau de son réservoir était prévisible. Si le rapport
CsN,, des diatomées est faible, la conclusion est identique a celle que nous avons donnée pour le
phytoplancton de type 1. Quand une déficience en azote ou en silice survient (haut rapport
CsN,,), la structure du modéle implique une forte mortalité de donc une forte libération du
nutriment qui serait peu ou pas limitant. Cette situation survient surtout au niveau des couches de
surface ou une limitation par un nutriment peut arriver. Mais il ne faut pas oublier que si un
nutriment est peu limitant, ces concentrations dans le milieu externe sont plus ou moins
importantes et la libération de ce méme nutriment par les cellules aura peu d’influences sur le
milieu externe,

La mortalité provoquera un transfert des matiéres particulaires (PxC et PxN) vers des pools
détritiques que nous décrirons dans le cadre du sous-modéle POM-DOM-bactéries.

3.2.3.1.7 Vitesses de sédimentation.

Les cellules phytoplanctoniques, selon leur état physiologique, ont la capacité ou non de se
maintenir dans une certaine couche d’eau (Jewson & al., 1981; Bienfang & al., 1982).

Variables Symboles Unités
Vit de sédi tati =1
itesse de sédimentation SedPx m. j

imitati I rt C/N du pt Janct ’
Limitation par le rappo u phytoplancton [ WP sd

EcoMod 3. Tablean 3.34: Variables pour le calul des vitesses de sédimentation. sd: sans dimension.

Les conditions hydrodynamiques sont en mesure d’influencer directement ou indirectement la -
vitesse de sédimentation des cellules phytoplanctoniques: la turbulence et les processus advectifs
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modifient directement la vitesse de chute mais ces facteurs peuvent aussi changer les conditions
nutritives ambiantes qui sont susceptibles d’altérer I’état physiologique des cellules.

Vitesses de sédimentation

sed,, =—(wmax,,-I,,, +wmin, )

w

o Calcul des limitations

Lipe o si CsN, <CsNmoy alors [, =0 :
o si CsNmoy < CsN, < CsNmax,, = limitationdetype T3(x) (tableaux 3.8 et3.9)
( PxC O —
X = CSNPX = P N P P
xN T
S 7
la=CsNmoy | .
= gl
b= CsN max,, CsNmoy CsNmaz,,
AP = P wPx CSN"
e si CsNmux, <CsN, alors [, =1
e Diagramme
oy e o ||
NQPx Nepy
PxC PxN PxC PxN

PHYTOPLANCTON DE TYPE 1 PHYTOPLANCTON DE TYPE 2

EcoMod 3. Tableau 3.33: Vitesses de sédimentation du phytoplancton.

Un terme de sédimentation verticale sera introduit au niveau des équations différentielles partielles
qui décrivent les évolutions de toutes les variables d’état du phytoplancton, exceptée celle du
picophytoplancton car nous considérons que la taille de ces algues induit une vitesse de
sédimentation qui est négligeable. Nous utiliserons la formulation habituelle pour représenter ce
type de mouvement vertical:

193




oX
sed . a—
Z

ou sed ,, représente la vitesse de sédimentation du phytoplancton, X représente la variable d’état
qui peut sédimenter, et z est la profondeur de la colonne d’eau. Toutes les vitesses de
sédimentation seront négatives car notre axe de référence pour la profondeur est dirigé vers le
haut (hauteur de la colonne d’eau), I’origine étant située au niveau de ’interface eau-sédiment.

Les modéles qui tiennent compte d’une vitesse de sédimentation variable sont peu nombreux: dans
le modéle de Jamart & al. (1977), la vitesse de sédimentation dépend de 1’état nutritionnel des
cellules. Tett (1987) utilise les quotas cellulaires pour rendre variable la vitesse de sédimentation.
Ces quotas lui permettent méme de modéliser la migration verticale des dinoflagellés dans la
colonne d’eau.

La sédimentation, comme la mortalité, doit nécessairement affecter tous les constituants de la
cellule (tableau 3.33). Les noms des variables utilisées, leurs symboles et leurs unités sont
rassemblées dans le tableau 3.34. Les paramétres ainsi que leurs symboles, leurs unités et leurs
valeurs sont regroupées dans le tableau 3.35.

Les variables d’état du phytoplancton ont toujours une vitesse de sédimentation minimale
(wmin,,). La limitation [, , fonction du rapport CsN,,, module le taux wmax . S'il est admis
qu’une déficience en un élément primordial (nutriment) peut provoquer une augmentation de la
sédimentation, il existe peu de données qui tiennent compte de I’effet de la lumiére sur la vitesse
de sédimentation. Waite & Thompson (1992) constatent que les plus hautes vitesses de
sédimentation sont mesurées quand les cellules sont placées a I'obscurité ou lorsqu’elles sont
traitées avec des inhibiteurs de la respiration. En fait la vitesse de sédimentation dépend
étroitement des ressources énergétiques et si une cellule est placée a 1’obscurité, sa flottabilité
dépend avant tout des réserves disponibles. Il semblerait qu’il existe un besoin énergétique minimal
pour la maintenance d’une faible vitesse de sédimentation (Waite & Thompson, 1992). Le seul
mécanisme de flottabilité qui a été démontré chez les diatomées est la pompe ionique documentée
par Anderson & Sweeney (1977). Cette pompe nécessite de I’énergie et aussi longtemps que la
lumiére et les nutriments ne sont pas limitants, la vitesse de chute des diatomées doit étre faible.
Notre modele ne tient pas compte des réserves énergétiques intracellulaires et nous ne savons pas
si un faible rapport CsN ,, est capable de provoquer une augmentation de cette vitesse. [, sera,
par conséquent, indépendant du rapport CsN ,,_ si sa valeur est inférieure & CsNmoy.

L’effet de la taille des cellules sur la vitesse de sédimentation est important mais il est loin d’étre le
facteur déterminant surtout quand les cellules sont en bonne santé (Bienfang & al., 1982). Waite &
Thompson (1992) pensent que I’effet de la taille est seulement mesurable quand les cellules n’ont
plus de réserves énergétiques: dans ces conditions les cellules sédimentent comme des particules
inertes et avec une vitesse de sédimentation qui est maximale. La taille des cellules est un critére
qui doit seulement étre utilisé pour déterminer la vitesse de sédimentation maximale (Smayda,
1970). A cause de leurs frustules de silice, les diatomées sont plus denses que I’eau et on peut
donc s’attendre a une vitesse de sédimentation élevée si une limitation survient. Mais comme le fait
remarquer Bienfang & al. (1982), une limitation par la silice diminue le contenu en silice de la
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cellule et on peut donc s’attendre & une diminution de sa densité. Cette faible densité ne
s’accompagne pas d’une diminution de la vitesse de sédimentation, bien au contraire, et cela
signifie que les facteurs physiologiques sont plus importants que cette caractéristique purement
physique (la densité) de la cellule.

Selon le type de nutriment limitant, Bienfang & al. (1982) trouvent qu’une limitation par les
silicates, chez les diatomées, entraine une forte élévation de leurs vitesses de sédimentation. Par
contre, une limitation par les nutriments contenant de 1’azote ne modifie pas de fagon aussi
marquée les vitesses de sédimentation. Il semblerait méme qu’une limitation par ’azote atteint
spécifiquement certaines espéces. Cependant toutes ces études tiennent compte exclusivement des
concentrations externes des nutriments. Les réservoirs cellulaires qui contiennent des nutriments
peuvent jouer un role essentiel car les cellules peuvent maintenir un bon état physiologique,
pendant un certain temps, quand les conditions ambiantes paraissent limitantes. De plus, le
réservoir contenant les silicates chez les diatomées semble étre plus petit (Paasche, 1973 a) que
celui des nitrates et on peut penser qu’une limitation par la silice entraine plus rapidement une
détérioration de I’état physiologique des cellules phytoplanctoniques.

Prenons le cas d’une cellule qui se trouve dans une couche de surface et qui est soumise & une
limitation par ’azote ou par la silice. Son rapport CsN,, augmentera, son état physiologique se
dégradera et sa vitesse de sédimentation sera élevée. Trés souvent cette situation correspond au
cas d’une colonne d’eau stratifiée juste aprés un bloom important comme c’est par exemple le cas
dans le FLEX’76. La lumiére n’est pas limitante en surface, par contre elle limite la croissance du
phytoplancton en profondeur. Un ou plusieurs nutriments peuvent limiter la croissance en surface
alors que leurs concentrations sont souvent trés élevées en profondeur. Dans ce contexte,
comment réagit notre phytoplancton tel que nous I’avons représenté: au fur et a mesure de sa
descente qui est rapide au début, il est progressivement limité par la lumiere et il devient de moins
en moins limité par les nutriments. Le résultat est une diminution de son rapport CsN,,, une
amélioration apparente de son état physiologique et une diminution de sa vitesse de sédimentation.
Cependant sa croissance sera beaucoup plus faible.

195




Paramétres Symboles Unités Valeurs
Coeflicient d’atténuation de I'eau att] m!
Coefficient d’atténuation de la chlorophylle a att? m¥(mg Chla)
Coefficient d’atténuation des matiéres organiques particulaires att3 m¥(mg C)
autres que le phytoplancton
Rapport SI/N SIsN ug Sl/jug N 1.6
Rapport C/N du phytoplancton en bonne santé Cstoy ng C/ug N 6.
Rapport C/N du matériel exsudé CsN ox ug Clug N 15.

P1 P2 P3 P4
Rapport chlorophylle a / carbone CH LSCPx ug Chlatug C 0.025 * * *
Rapport C/N minimal CsN min e ug Clug N 3. * * *
Rapport C/N maximal CsN max pe #8C/HEN 17. * x *
Température léthale inférieure Te - °C 3. * * *
Température optimale de développement T:Px °C 13. 12, 13. 11.5
Facteur de forme pour la courbe de thermoinhibition Pr sd -0.8 075 -04 *
Valeur minimale du nombre d’assimilation maximal bml Py ug Cug Chla) ™! j" 120. 100. 80. 90.
Amplitude du nombre d’assimilation maximal bal e ug Clug Chla) ~';~'  120. 100. 80. 90.
Facteur de courbure nl e sd 2 * * *
Phase bpl e h 12. * * *
Valeur minimale de la pente initiale pour la courbe photosynthése-  p2 P 4g Cug Chia)™? ;! 1.2 1. 0.3 0.4
lumiére ’ (UE m-? S—l)—l
Anl?lilllde de la pente initiale pour la courbe photosynthése- ba?2 e ug Clug Chla)™2j! 1.2 1. 03 0.4
lumiére WEm st )"
Facteur de courbure n2 e sd 2 * * *
Phase bp2 Py h 12 * * *
Index de photoinhibition I bP'\_ uEm™ s~ ! 3000 10000 * 15000
Fraction respirée resp, sd 0.2 * * 0.1
Taux d'absorption maximal de N1 et N2 amax,,, J! 4.5 4. 2.5 3.5
Taux de réduction maximal de N1 en N2 rd max e j_l 4. 3.5 2. 3.
Taux d’assimilation maximal de N2 U max N P j_‘ 4. 3.5 2. 3.
Taux d’absorption maximal de SI amaxg,,, ! 3.5
Taux d’assimilation maximal de SI 1L max S7 . Ia 1 3.
Constante de demi-saturation pour I*absorption de N1 K NiPx pug N/ 3.6 112 224  *
Constante de demi-saturation pour I’absorption de N2 K NPy ug N/l 0.56 112 224 *
Constante de demi-saturation pour I’absorption de SI K StPx ug St 28.1
Fraction qui détermine la taille maximale du réservoir de [’azote NKma . sd 0.03 0.1 0.3 0.5
Fraction qui détermine la taille minimale du réservoir de "azote NKm ih sd 0.01 * * *
Fraction qui détermine la taille maximale du réservoir de lasilice  STKma P sd 0.1
Fraction qui détermine la taille minimale du réservoir de lasilice ~ S/Kmi - sd 0.01
Taux de mortalité maximal tmaxp, St 0.07 * * *
Taux de mortalité minimal fmin e i 0.01 0.018 * *
Taux d’exsudation maximal pour le flux en terme de carbone exmax C - j! 0.1 * * *
Vitesse de sédimentation maximale wmax,, mj~! 0.1 1. 3.
Vitesse de sédimentation minimale wmin P my! 005 2. *
Constante de demi-saturation pour le retard d’assimilation K rePx ug C/lug N 10000 * * *
Facteur de courbure PPx sd 2. * * *
Facteur de courbure R, oNPx sd 2. * * *
Facteur de courbure Pb oNPx sd 2. * * *
Facteur de courbure I)aqSIP\ sd 2.
Facteur de courbure Pr by sd 2. * * *
Facteur de courbure PN Py sd 2 * * *
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o * * *

Facteur de courbure PN 24Py sd 2.

Facteur de courbure PSI - sd 2.

Facteur de courbure PNP\- sd 2. * * *

Facteur de courbure Pm1 e sd 2. 3. L. *

Facteur de courbure sd 2. 3. *
m2Px

Facteur de courbure Pe P sd 2. * 0.5 *

Facteur de courbure R P sd 2. * *
2y

EcoMod 3. Tableau 3.35: Valeurs des paramétres du sous-modéle nutriments-phytoplancton pour la simulation standard. (*): la valeur est identique a
celle qui se trouve 4 sa gauche. sd: sans dimension.
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3.2.3.2 Sous-modéle du zooplancton.

Le zooplancton, dans EcoMod 3, occupera une place vraiment importante. Parce que les données
du FLEX’76 experiment nous le permettent, nous tenterons de représenter tous les stages de
développement des copépodes Oithona similis et Calanus finmarchicus. D’une part, il est vrai que
le zooplancton a joué un role trés important dans I’évolution de cet écosystéme et d’autre part
nous pensons que les différentes classes de taille qui composent le zooplancton sont responsables
d’une grande partie de sa variation. Le FLEX était caractérisé, au niveau du phytoplancton, par
une succession diatomées-nanophytoplancton et, au niveau du zooplancton, par une succession
Oithona similis-Calanus finmarchicus. Les successions ne sont pas évidemment aussi claires mais il
est assez surprenant de constater que le grand phytoplancton est suivi par le développement d’une
petite espéce de copépode (Oithona similis) et que le petit phytoplancton est lui suivi par le
développement d’un grand copépode calanoide (Calanus finmarchicus). Les autres espéces de
copépodes ont certainement eu un impact sur 1’évolution de cet écosystéme, mais leurs
abondances et leurs biomasses sont relativement faibles si on les compare 3 celles des deux
copépodes que nous modéliserons. De nombreuses études montrent I’importance relative du nano-
et du microzooplancton (Sorokin, 1981; Klein Breteler & al. (1982), méme en Mer du Nord
(Peinert & al., 1982): 'importance de ces classes de taille a peut-&tre été sous-estimée pendant le
FLEX. Bien que I’abondance des nauplii de copépodes ait été estimée, leur nombre est souvent
considérée comme faible par rapport aux autres organismes qui composent le microzooplancton
ou I’on trouve une majorité de protozoaires.

Nous commencerons la description de ce sous-modéle par une description des variables d’état qui
le compose. Chaque variable d’état sera ensuite classée selon les flux qui la caractérise. Neuf types
d’interaction seront successivement décrites: ingestion, prédation, respiration, excrétion, égestion,
mortalité, ponte, éclosion et le transfert entre les stages de développement des copépodes.
L’ingestion et la prédation sont en fait deux types d’interactions équivalentes car un zooplancton
peut ingérer des proies et il peut étre ingéré par un prédateur supérieur (prédation). Ces flux sont
paramétrisés de la méme fagon et ils seront donc traités en commun. Cependant au niveau des
variables d’état, cette distinction est nécessaire car certains zooplanctons n’ingérent aucune proie
alors que d’autres ne sont pas consommés par un prédateur supérieur (selon la structure du
modéle).

Peu de modeéles tentent, & la fois, de représenter partiellement les cycles du carbone et de 1’azote
(ou du phosphore) surtout avec une structure verticale (Radach, 1983; Radach & al., 1984; Tett &
al., 1986; Tett, 1987 ). Parmi ceux-13, la représentation du phytoplancton y occupe la place la plus
importante car il semble essentiel de bien décrire les processus de la production primaire qui
conditionnent I’évolution du zooplancton avant d’améliorer la structure qui décrit le zooplancton.
Si la production primaire conditionne I’évolution du zooplancton, il est tout aussi vrai que le
zooplancton, en tout cas pendant le FLEX, était capable de modifier les valeurs de la production
primaire. Nous pensons donc que si une description fine des processus est envisageable, cette
description doit concerner la plupart des niveaux trophiques que nous représentons.
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3.2.3.2.1 Structure et variables d’état.

Le sous-modéle du zooplancton est constitué de 28 variables d’état. La figure 3.10 montre le
schéma conceptuel (les flux ne sont pas représentés) et le tableau 3.36 rassemble les noms, les
symboles et les unités de ces variables d’état. Deux variables sont attribuées au nano- et au
microzooplancton (Z1C et Z2C): il n’y a donc pas de modification apparente avec la structure de
EcoMod 2 a ce niveau. Les 26 autres variables d’état décrivent tous les stages de développement
de Oithona similis et de Calanus finmarchicus ( 13 stages par copépodes: les oeufs, 6 nauplii, 6
copépodites). Le dernier stage de développement (CVI) représente le stage adulte du copépode,
méles et femelles confondus. '

Oithona
similis

Calanus

finmarchicus <> :

$$$$$$$$$¢$$$

W NI NII NIII NIV NV NVI CI CII CIIT CIV CV CVI

EcoMod 3. Figure 3.10: Variables d’état du zooplancton. Les numéros dans les ronds indiquent le type du zooplancton. W: oeuf. N: nauplii: C: copépodite.

Chacune de ces variables d’état est caractérisée par deux grandeurs invariables qui spécifierons
leur place au sein du réseau: leur poids moyen et leur taille moyenne (taille moyenne déduite a
partir d’une gamme de taille considérée). C’est bien évidemment une simplification grossiere car
les mesures expérimentales et de terrain prouvent que le poids et la taille d’un organisme, tout du
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moins chez les copépodes, dépendent essentiellement de la température et de la quantité de
nourriture disponible (Vidal, 1980 a). Les variations autour d’un poids ou d’une taille moyenne
peuvent étre trés importantes: il semblerait que le poids sec moyen des premiers stages
copépodites soit peu affecté par la température et la nourriture mais que celui des derniers stages
copépodites augmente de fagon hyperbolique avec la concentration de nourriture et qu’il soit
inversement corrélé avec la température (Vidal., 1980 a). Toujours selon cet auteur, il semblerait
aussi que la taille des petites espéces de copépode soit surtout influencée par la température alors
que celle des grands copépodes dépend a la fois de la température et de la concentration de
nourriture.

Variables d’état Symboles Unités
Concentration du nanozooplancton en carbone ZI1C uUg C/l
Concentration du microzooplancton en carbone 7Z2C )
Concentration des oeufs de Oithona similis en carbone oSoC o
< stage NI @ 0SIC 0
© stage NII o OS2C )
< stage NIII © 0S3C o1
¢ stage NIV ¢ 0S4C o
h stage NV - 0S5C o
stage NVI “ O S6C Iz
stage CI 08S7C Iz
* stage CII " 0SsC o
" stage CIII @ - 08S9C o
* stage CIV ¢ 0S10C 0
< stage CV 2 OS]]C %)
< stage CVI 2 OS12C o
Concentration des oeufs de Calanus finmarchicus en carbone CFoC o
© stage NI < CF]C 0
" stage NII " CF2C o
* stage NIII v CF3C 0
= stage NIV s CF4C )
- stage NV ¢ CF5C o
stage NVI - CF6C X
stage CI v CF7C X
- stage CII o CF8C i
v stage CIII - CF9C ¢
stage CIV * CF10C %)
stage CV e CF]]C T
stage CVI . CF]ZC o

EcoMod 3. Tableau 3.36: Variables d’état du sous-modéle zooplancton.

Les poids moyens sont rassemblés dans le tableau 3.52, les gammes de taille sont spécifiées dans la
Carte d’EcoMod 3. Beaucoup de modéles utilisent des tailles et/ou des poids constants, cela ne
justifie pas I’utilisation de ces hypothéses mais la modélisation d’une telle variabilité des tailles et
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des poids nécessiterait une structure beaucoup plus complexe tant au niveau des variables d’état
que de la paramétrisation des processus. Les modéles qui représentent le zooplancton doivent tenir
compte des effets de la température et de la nourriture. Un bon exemple est fourni par les modeéles
de Carlotti & Sciandra (1989) et Carlotti & Nival (1992) ou la température influence la plupart
des processus (mortalité, durée des stages, mue, reproduction). De la méme fagon la nourriture
influence la mortalité, la durée du stage, la production des oeufs, la filtration, 1’ingestion,
I’égestion, I’excrétion et la respiration.

Dans EcoMod 3, le poids moyen d’un organisme déterminera sa capacité d’ingestion et son niveau
métabolique (production, respiration, excrétion). La taille moyenne d’un organisme sera utilisée
pour spécifier son réle et sa place au niveau des interactions trophiques.

La structure du modéle implique que les gammes de taille de deux ou plusieurs variables d’état
peuvent se chevaucher. Cependant, au niveau des stages de développement d’une espéce de
copépode, ces chevauchements sont impossibles dans le modéle. C’est un probléme que I’on avait
déja rencontré pour le microphytoplancton avec les diatomées et les dinoflagellés (20-200pm).
Cela ne perturbe pas la qualité du modéle, prenons le cas hypothétique de deux variables d’état qui
ont exactement les mémes caractéristiques (méme gamme de taille, méme poids, mémes processus,
mémes paramétres, etc...) et admettons que ces deux prédateurs se nourrissent d’une seule et
méme proie. Si I’on faisait fonctionner un tel modéle, il y aurait simplement un partage des
ressources disponibles et les biomasses des deux prédateurs seraient égales. Dans EcoMod 3,
chaque variable d’état posséde ses propres caractéristiques (quelques-unes peuvent €tre identiques
4 celles d’une autre variable d’état) et donc chaque variable d’état est unique. Cependant tous les
organismes qui sont représentés par une variable d’état ont exactement les mémes caractéristiques.

Le microzooplancton inclut forcement des nauplii de copépodes mais pas celles de Oithona similis
et de Calanus finmarchicus qui sont déja des variables d’état. Certains stages des autres copépodes
sont donc représentés si la taille d’'un de ces stages est inclue dans la gamme de taille du
microzooplancton.

Regardons & nouveau le tableau 3.36: on peut remarquer que toutes les unités sont exprimées avec
le méme élément chimique, le carbone. Ceci implique que tous les organismes qui composent le
zooplancton auront des rapports C/N constants. C’est une autre hypothése que nous utiliserons
car elle a I’avantage de permettre une réduction importante du nombre des variables d’état: 28 au
lieu de 56. L’autre avantage est que la paramétrisation des processus sera grandement simplifiée.
Cette hypothése est surtout viable pour le zooplancton qui n’a pas la capacité d’accumuler des
réserves de lipides qui augmentent leurs rapports C/N: si c’est le cas de la plupart des petites
espéces zooplanctoniques (nano-, microzooplancton et Oithona similis) ce n’est malheureusement
pas le cas de la grande majorité des copépodes calanoides tel que Calanus finmarchicus. Les
copépodes qui vivent aux basses et aux moyennes latitudes accumulent treés peu de lipides
(Bamstedt, 1986) et leurs rapports C/N sont d’environ 4.7 (rapport d’atomes) (Bamstedt, 1986).
Les copépodes vivant aux hautes latitudes peuvent accumuler de grandes réserves de lipides
(Reihnardt & Van Vleet, 1986) et la variation saisonniére de cette accumulation peut étre tres
importante (Tande, 1982; Gronvik & Hopkins, 1984): des rapports C/N aussi haut que 15
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surviennent (Bamstedt, 1986). Les lipides peuvent étre utilisés comme un substrat métabolique qui
permet la survie de I’organisme pendant I’hiver.

L’hypothese des rapports C/N constants n’implique pas, en aucune fagon, que les cycles du
carbone et de I’azote sont paralléles au niveau du zooplancton. Le parallélisme des cycles n’est
possible que si les biomasses et les flux exprimés dans une certaine unité peuvent étre déduits a
partir des mémes biomasses et des mémes flux exprimés dans une autre unité au rapport C/N prés.
Dans EcoMod 3, nous calculerons la biomasse du zooplancton en terme d’azote & partir de la
biomasse en carbone en utilisant le rapport C/N mais certains flux entrants et sortants (exprimés en
carbone et en azote) pour chaque variable d’état ne seront pas paralléles.

Ceci signifie par exemple qu’un zooplancton qui est confronté a deux rations alimentaires dont les
rapports C/N sont différents, s’arrangera pour que sa composition biochimique reste constante et
ceci implique qu’au moins un des flux sortant ne sera pas paralléle. Il sera nécessaire de suivre les
voies de transformations du carbone et de ’azote a I'intérieur du zooplancton. La plupart des flux
sortants seront déduits a partir des flux entrants. Cette structure est complexe mais beaucoup plus
réaliste car la plupart des modéles qui décrivent la respiration et I’excrétion du zooplancton
considerent que ces flux sont totalement indépendants du flux d’ingestion (quantité et qualité de la
ration alimentaire). Pour y parvenir nous utiliserons un modéle stoechiométrique que nous
décrirons plus tard.

3.2.3.2.2 Types de zooplancton et classification selon les
processus.

Le zooplancton de la figure 3.10 est classé selon divers types notés de @ a ®. Cette classification
est basée su la nature des flux qui peuvent influencer I’évolution d’une variable d’état. La figure
3.11 et le tableau 3.37 présentent les différents types du zooplancton. Certains flux, qui
apparaissent a la gauche et a la droite de chaque boite, touchent a la fois les biomasses en carbone
et en azote (un flux par élément chimique). D’autres flux ne concernent que le carbone ou 1’azote
(respiration et excrétion).

Plusieurs hypothéses doivent étre formulées apres I’analyse de ces schémas:

e les oeufs de Oithona similis et de Calanus finmarchicus (type 2) ne pourront ni respirer, ni
excréter. Nous considérerons que leur métabolisme est trés bas et que ces processus sont
négligeables.

o les stages NI (type 4) et NII (type 5) de Calanus finmarchicus pourront respirer et excréter mais
il est reconnu que ces stages n’ingérent pas de nourriture (Eaton, 1971), ils dépendent de leurs
réserves €nergétiques. Ces réserves sont essentiellement constituées de lipides car ils fournissent
les matieres vitales et I’énergie qui permet le développement des premiers stages de
développement (Tande & Hopkins, 1981; Tande, 1982; Hirche & Kattner, 1993). L’hypothése
que nous utiliserons est la suivante: I’excrétion et la respiration dépendront d’une courbe
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d’ingestion hypothétique qui sera calculée de la méme fagon que celles des autres stages. Nous
reviendrons, par la suite, sur cette hypothése qui peut paraitre surprenante.

e les adultes (type 8) de Calanus finmarchicus ne peuvent pas étre ingérés de fagon explicite par
manque d’un prédateur supérieur. Nous supposerons que I'impact d’un éventuel prédateur
supérieur est négligeable pendant le FLEX. Les résultats du FLEX montrent que la biomasse qui
est associée au stage CVI de Calanus finmarchicus est faible et que ce stage apparait surtout apres
le 4 juin (dernier jour de la simulation) (figure 2.35).

Les processus de ponte et d’éclosion chez les copépodes peuvent étre associés a des processus de
transfert, mais leurs paramétrisations seront tres différentes.

Les flux en terme de carbone et d’azote qui décrivent la mortalité, la ponte, 1’éclosion, le transfert
et la prédation seront des flux paralléles (la plupart des flux & droite de chaque boite), c’est a dire
qu'un de ces flux en terme de carbone nous permettra directement de calculer le flux
correspondant en azote en utilisant le rapport C/N de I’organisme dont ils sont issus.

Comme dans le cas du phytoplancton, les flux de la mortalité doivent nécessairement étre
paralléles pour que la composition du zooplancton vivant reste constante. Les rapports C/N des
stages pour une espéce de copépode seront égaux et il est de ce fait normal que les flux de
transfert, d’éclosion et de ponte soient aussi paralléles.

La prédation est un processus qui touche ’organisme en entier, si une sélection des composés
biochimiques a lieu c’est au niveau du prédateur mais pas au niveau de la proie. Les flux de
prédations doivent nécessairement étre paralléles.

Les flux de 'ingestion, en carbone et en azote, ne seront jamais paralléles car le rapport de ces flux
ne peut pas étre constant: la ration alimentaire est composée d’un ensemble de proies qui peuvent
toutes avoir des rapports C/N différents et de plus le rapport C/N de certaines proies est, lui aussi,
susceptible de varier (phytoplancton). Le non-parallélisme des cycles du carbone et de I’azote dans
le sous-modéle du phytoplancton était engendré par une déficience des nutriments ou par une
limitation induite par la lumiére (I’exsudation en est une conséquence). Le manque de parallélisme
dans le sous-modéle du zooplancton est engendré par la qualité nutritive de la ration alimentaire et
non par la quantité de la nourriture.

Selon la structure du modéle, les seules possibilités pour notre zooplancton de réguler sa
composition interne sont les processus de la respiration et de 'excrétion. La maintenance d’un
rapport C/N constant, face & une ration dont la composition biochimique peut varier, n’est possible
que si le rapport respiration/excrétion est variable. Toute la difficulté réside dans la
paramétrisation de ces flux. Normalement, une régulation peut aussi survenir au niveau des
efficacités d’assimilation en carbone et en azote mais nous supposons qu’elles sont constantes et
égales.

203




Zooplancton de type 1: Z1 et Z2

respiration
A
> mortalité
ZxC
ingestion — | - - - .- > egestion
. ZxN . .
_ ... prédation
excréetion

Zooplancton de type 2: oeufs de OS et CF

mortalité
ZxC
ponte — > T - - - - > éclosion
- ZxN _'l——> prédation

Zooplancton de type 3: stage NI de OS

respiration
A

> mortalité

ingestion — >

— > égestion
éclosion —__>.|,

Zx.N C— transfert
‘ L > predation

excrétion

Zooplancton de type 4: stage NI de CF

respiration
A

L > mortalité

eclosion — > - > transfert
. ZxN 'I—> prédation

Zooplancton de type 5: stage NII de CF

respiration
A

> mortalite

transfert — >{ T - > transfert
. ZxN '——> prédation

excrétion

Zooplancton de type 6: stages NII 4 CV de OS
et stages NIIT a CV de CF . .

: respiration
A

> mortalité

— > égestion

transfert .|, ZxN > transfert
' .l > prédation

ingestion

Zooplancton de tvpe 7: stage CVI (adulte) de OS

respiration
A

> mortalité

—— > égestion

‘I > ponte
.——> predation

ingestion —__ >

transfert —>.|' ZxN

excretion

Zooplancton de type 8: stage CVI (adulte) de CF

respiration
A
ingestion E 720 > moratlité
oo 5. égestion

transfert —>|' ZxN . 5> ponte

excrétion

EcoMod 3.Figure 3.11: Description des interactions pour les différents types de zooplancton. Les flux entrants positifs et sortants négatifs sont respectiver
indiqués & gauche et a droite de chaque boite. ZxC: concentration en carbone (variable d’état); ZxN: concentration en azote qui apparait de fagon implicite dar

modele. Les flux sortants qui dépendent exclusivement des concentrations de carbone ou de I’azote sont respectivement indiqués au-dessus et au-dessou:
chaque boite.
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typel | type2 | type3 | typed | typeS | wpe6 | fype7 | fped
ingestion X X X % X
prédation X X X X X X X
respiration X X ® ® X X X
excrétion X X ® ® X X X
égestion % X X X X
mortalité X X X X X X X X
ponte X X X
éclosion X X X
transfert X X X X % X

EcoMod 3. Tableau 3.37: Processus pour le zooplancton. X:présence du processus; ®: la respiration et ’excrétion sont calculées & partir d’une
ingestion hypothétique.

3.2.3.2.3 Taux d’ingestion ou de prédation.

Les taux d’ingestion du nano- et du microzooplancton (Z1 et Z2) seront des fonctions de leurs
poids moyens, de la température et de la quantité de nourriture (tableau 3.38). Les parametres
ainsi que leurs symboles, leurs unités et leurs valeurs sont regroupées dans le tableau 3.52.

Quand la complexité d’un modéle augmente, trés souvent le nombre des parametres augmente
aussi. Tl est alors souhaitable de recourir & des lois plus générales qui permettent, selon certains
critéres, de déterminer les paramétres qui seront directement utilisés par le modele. Ces lois
dépendent elles aussi de paramétres mais leur nombre est réduit. Un bon exemple est fourni par les
équations (1) et (8) (tableau 3.38). Nous utilisons une loi allométrique qui permet de calculer le
taux d’ingestion spécifique maximal (4 20°C) en fonction du poids d’un organisme: le taux
d’ingestion maximal spécifique diminue avec une augmentation de la taille corporelle chez une
espéce (Dagg, 1976) et entre les espéces (Capriulo, 1982). Les paramétres de cette loi (f1 et £2)
ont été étudiés par Moloney & Field (1989). Le paramétre d’échelle (f2) est trés variable selon les
différents processus (incluant I'ingestion) et il est généralement compris entre -0.1 et -0.4 (Peters,
1983). Capriulo (1982) donne une valeur de f2 égale a -0.311 pour I’ingestion des invertébrés et
Moloney & Field (1989, 1991 a, 1991 b) utilisent une valeur de -0.25 pour tous les processus
impliqués dans leurs modéles. La plupart des estimations de 2 approchent la derniére valeur citée
mais nous avons constaté, pendant les simulations, qu’une valeur de -0.21 était plus adaptée pour
approcher les résultats du FLEX76. Cette augmentation de f2 entrainait une élévation du taux
d’ingestion maximal spécifique a 20°C. L’avantage d’une telle loi est qu’elle nous permet, & partir
de principes biologiques bien établis, de déterminer le taux d’ingestion spécifique de chaque
zooplancton mais son désavantage réside dans sa rigidité. En effet, cette formulation tient peu
compte de la variabilité des espéces: I’écart par rapport a la valeur calculée par la loi allométrique
peut étre important. Ces lois allométriques sont établies a partir de nombreuses mesures, souvent
effectuées dans des contextes différents et sur une trés large gamme de taille. Cependant il est
certain que ce type de loi est trés utile surtout quand la complexité du modele augmente.
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Typel:Z1etZ2

i Indice de la proie

j Indice du prédateur

bl. Taux d'ingestion maximal
Y du prédateur 4 20°C

rmax . Tauxd’ingestion maximal
/ du prédateur a une
température T

bio. Biomasse des proies
4 potentiellement capturables
en unité carbone

n Nombre de proies du
prédateur j
e. Efficacité de capture de la
Y proie i par le prédateur j
HiC Concentration de la proie en
unité carbone
r. Taux d’ingestion du
/ prédateur
V. Volume exploré
J
I. Taux d’ingestion de la proie i
Y par le prédateur j

Type 3 a 8: stages NI a CVIde OS et CF

rmax .' Tauxdingestion maximal
qui varie en fonction de
[*heure du jour

t Heure du jour

Taux d’ingestion-prédation
b1, = f1-(poids, -10°)"*
@ rmax; =bl, f3. f47
) bioj = Zeij - HiC
i=1

@ st bio; < bOj alors

!
o

o bio, - b0
) si bio; >b0, alors r; =rmax, T l; , jbO
j T o0, = bY;

F

bio ;

%) i(j =V, -eij-HiC

(6) Vj =

® bl, = f0, - f1-(poids, -10°)"’

©) rmax,; =bl,- f3- f47

1 -n; 2nt
(10) r max ;'= r max ; amp +rmaxj(l'— ampj)(Z 1+ cos E
(1 bioj = Zeij -HiC

i=]
(12) Si bioj < bOj alors r;=0
a3) si bio, >b0; alors r; = rmaxj'(l—e(_K"(bio’_bO’)))

T

bio i

v, =

as) iy =v;-e¢; - HiC

EcoMod 3. Tableau 3.38: Formulation mathématique pour le calcul des taux d’ingestion ou de prédation.

206




La plupart des paramétres utilisés dans un modele peuvent &tre déduits d’aprées ces lois et nous
aurions trés bien pu en faire un plus grand usage. La détermination de la plupart des parametres
dans les modéles de Moloney & Field (1991 a, 1991 b) est basée sur de telles lois allométriques et
de plus ces modéles sans dimension spatiale modélisent les cycles du carbone et de ’azote.

Le facteur 10° (tableau 3.38, (1 et 8)) est nécessaire pour transformer le poids moyen individuel
(pg Cf/ind.) en pg C/ind. qui est I'unité de la loi allométrique utilisée.

De nombreuses expériences ont montré I'influence de la température sur ’ingestion (Mullin &
Brooks, 1970; Kiorboe & al.,, 1982; Thebault, 1985). Les équations (2) et (9) permettent de
calculer le taux d’ingestion spécifique maximal pour une température T. Pour Z1 et Z2, la
paramétrisation (lignes 3 a 7) (tableau 3.38) est identique & celle que nous avons utilisée pour
EcoMod 2 (tableau 3.4, (13 & 17)). La seule différence est I'unité de la proie (HiC) qui est
exprimée cette fois-ci en pg C/L.

Inax , meree

rmax; (j~!)

amp ;=0.2

Ll L 1 1 1) 1 T 1 1 1 Ll 1l 1 1 l
T % % % & 7 B 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24
t [heures du jour]

-

Figure 3.12: variations journaliéres du taux d’ingestion maximal chez les copépodes.

Dans leur modéle de dynamique des copépodes, Carlotti & Nival (1992) considérent que trois
facteurs peuvent influencer I’ingestion: la nourriture, la température et le poids individuel moyen
d’une classe d’age. Les mémes facteurs influencent les ingestions de Z1 et Z2 sauf que nos poids
moyens ne sont pas représentatifs d’une classe d’age mais d’une classe de taille. Nous avons vu
pendant ’analyse des résultats du FLEX que I’ingestion des copépodes était aussi une fonction de
’heure du jour (Daro, 1980). Cette variation journaliére est souvent couplée aux migrations
verticales (Atkinson & al., 1992). Pour tous les stages de copépodes (NI et NII de Calanus
finmarchicus compris) nous utiliserons la méme formulation que pour Z1 et Z2 (tableau 3.38, (10
4 15)) mais nous incluons dans cette paramétrisation la possibilité d’une variation journaliere du
taux d’ingestion maximal (tableau 3.38, (10)). Cette équation provient de la fonction établie par
McCaull & Platt (1977) que nous avons déja employé pour simuler les variations journaliéres du
taux d’assimilation du carbone pour le phytoplancton (tableau 3.13, (8 et 9). Cependant, quelques
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modifications ont été effectuées: nous supposerons toujours que les plus hauts taux d’ingestion
pourront survenir 4 minuit ce qui correspond & une phase nulle (le paramétre bp est nul) (figure
3.12). De plus, la valeur minimale et I’amplitude sont respectivement décrites par les termes
[rmax ; amp ; ] et [rmax; (1-amp ;)]: le facteur amp ; nous permet de choisir I’amplitude des

variations journaliéres mais de maniére 4 ce que rmax;’ soit égale & rmax ; @ minuit. La figure
3.12 donne deux exemples de cette fonction pour deux valeurs de amp ;- La courbure de la
fonction peut toujours étre modifiée par le paramétre n ;-

Quelques explications doivent étre données sur le paramétre f0 ; (tableau 3.38, (8)) que nous

n’avons pas decrit jusque la. Ce paramétre ne pourra varier qu’entre 1 et 2. Il a le pouvoir
d’augmenter le taux d’ingestion spécifique maximal mais il dépend étroitement du paramétre
amp ;. La somme [amp;+ f0;] devra toujours étre égale & 2 (tableau 3.52). Le but est

d’augmenter, de fagon proportionnelle, la capacité d’ingestion et I’amplitude des variations
journalieres de I'ingestion. En d’autres termes, nous supposerons qu’un organisme qui a une
ingestion nulle a midi (amp ; =0) aura la capacité de doubler son taux d’ingestion maximal a

minuit. Si 'option ‘aucune variation journaliére du taux d’ingestion’ est choisie (amp ; =1), la
capacité d’ingestion maximale ne sera pas augmentée (f0 ; =1) et le taux d’ingestion maximal sera
constant quel que soit ’heure du jour.

Le calcul des taux d’ingestion des stages des copépodes (tableau 3.38, (11 a 15)) est équivalent &
celui que nous avons décrit dans EcoMod 2 (tableau 3.4) mais la biomasse des proies est cette
fois-ci exprimée en carbone (HiC).

Nous verrons par la suite que les processus de respiration, d’excrétion, d’assimilation et d’égestion
dépendent entiérement du processus d’ingestion et que tous ces processus sont influencés par la
température( Conover, 1966; Ikeda, 1985). Nous utiliserons I’hypothése de Carlotti & Nival
(1992) qui considérent que seule I'influence de la température sur I'ingestion est suffisante pour
décrire 'influence de la température sur les autres processus qui dépendent de I’ingestion. Cette
hypothése n’est viable que si I’ingestion est capable de limiter tout le budget.

3.2.3.2.4 Modéle des efficacités de capture.

Dans le tableau 3.38 nous utilisons le concept des efficacités de capture e; comme nous I’avons

fait dans EcoMod 1 et 2. Ces paramétres sont d’une part trés sensibles et d’autre part trés difficiles
a déterminer car leur but est de décrire I’affinité entre une proie et son prédateur. Les facteurs qui
déterminent cette affinité sont nombreux et peu connus (taille de la proie, structure de ’appareil de
filtration et/ou de capture du prédateur, taille du prédateur, qualité nutritive de la proie, vitesses de
nage de la proie et du prédateur, turbulence, etc...).

Signalons que le terme ‘efficacité de capture’ qui est couramment utilisé est pris, dans ce contexte,

au sens le plus large. Il est bien évident que la nature biochimique (qualité nutritive) d’une
particule n’a rien & voir avec I’aspect mécanique de la capture. Pour nous, ce terme représente
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tous les facteurs qui peuvent influencer la relation proie-prédateur et ou les capacités d’ingestion
du prédateur sont exclues.

Dans EcoMod 3, les relations trophiques seront basées sur une hypothése de base qui nous
permettra de définir toutes les interactions potentielles de type proie-prédateur au sein du réseau
considéré: nous admettrons qu’un prédateur aura la possibilité d’ingérer toutes les proies dont les
tailles sont inférieures ou égales a celle du prédateur. Cette hypothése signifie simplement que si
cette condition est remplie, le modéle prévoit le calcul d’un flux entre la proie et le prédateur. Cela
n’implique pas le calcul de tous les flux qui sont prévus par cette hypothese: le calcul d’un flux ne
sera possible que si I’efficacité de capture ¢; est non nulle.

Vu le nombre des interactions possibles, d’aprés la structure du modele, il est pratiquement
impossible d’assigner une valeur pour chaque efficacité de capture de fagon indépendante. Nous
I’avons fait pour EcoMod 1 et 2 car les e; étaient relativement peu nombreux mais il faut avouer

que la détermination de ces paramétres se fait essentiellement en fonction de la réponse du modele
et des quelques connaissances que nous avons a ce sujet. Des mesures expérimentales sont
toujours possibles, mais les facteurs qui influencent une efficacité de capture sont tellement
nombreux et si peu connus que I’on peut avoir des doutes sur la fiabilité des résultats. La plupart
de ces mesures se font & partir de cultures en laboratoire et les conditions en milieu naturel
peuvent étre totalement différentes.

Notre approche consistera 4 déterminer les efficacités de capture selon des critéres simples et nous
essayerons de dissocier les différents facteurs qui influencent une efficacité de capture. Notre
définition de I’efficacité de capture sera la suivante:

e; =eX1;-eX2; -eX3,: -eXn,;

[TAKERRERRE ij

Pefficacité de capture e; sera le produit des efficacités de capture liées a I'influence d’un facteur

(tailles des proies et des prédateurs, nature de la proie, vitesses de nage, turbulence, etc...). Nous
simplifierons cette relation en considérant que seulement deux facteurs (la taille et la nature des
proies) sont en mesure d’affecter e, (tableau 3.39, (1)). Les efficacités de capture devront

nécessairement varier entre O et 1 et nous admettrons donc que les autres efficacités de capture qui
tiennent compte des autres facteurs seront égales & 1 (la vitesse de nage du prédateur est toujours
trés supérieure & celle de sa proie, la turbulence du milieu est telle qu’elle favorise au maximum la
capture d’une proie, etc...). Clest une formulation trés réductrice mais elle a I'avantage de
décomposer le probléme tout en sachant que chaque efficacité de capture influencée par ce que
'on appele un ‘facteur’ est elle-méme trés difficile 4 déterminer et que ce facteur n’est
certainement pas unique. Prenons par exemple le cas du facteur de taille: I'efficacité de capture
liée 4 la taille des organismes dépend  la fois des tailles de la proie, du prédateur mais aussi de la
taille des appendices qui permettent la filtration ou la capture d’une proie, etc... L’efficacité de
capture liée a la nature des particules est certainement beaucoup plus complexe, elle dépend du
goiit de la proie, du type de prédateur (herbivore, carnivore, omnivore, détritivore, cannibale), des
substances chimiques que la proie peut émettre et qui peuvent agir comme des agents attractifs ou
répulsifs (Poulet, 1983), etc...
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Calcul des efficacités de capture

e; = eT}J. 'eN,.j

¢ Calcul des eY}j‘ Dans le modéle EcoMod 3, toutes les proies et les prédateurs ont une gamme de tailles caractéristique:

2

(€))
G

&)

6) S1

(7 S2

®) s3

) S4

(10) S5

(11) 86

Taille minimale Taille maximale
Froisi tmin, !t max,
Prédateur j T min . T max ;
J J

& Taille moyenne du prédateur j:

— T max.+ 7T min.
T _— J J

! 2
T,
% Taille idéale de la proie i pour le prédateur j: )\.ld iT
fid,
Tj
& Taille maximale d’une proie i pour un prédateur j: Amax =
J
max .
_ J
T
& Taille minimale d’une proie i pour un prédateur j: Amin, =
j .
min .
J
& Courbe d'efficacité de capture d'un prédateur j: H j (x )
x < A min, H,(x)=0.
7\’ . Plav,
Amin; < x < xav, X~ Amin;

H;(x)= yav,

xavj—kmjnj

xav <xS7u'dj

H;(x)= yavj+(1—yavj 1-

Pav,

7\,idj—x

7udj —xav,

Par
Ad . < x < xar, x—\id, !
J J H.(x)=vyar. +{l=yar, }1- ]
)= yar, ( Y xar, — \id,
Plar;
A max . —x !
xar; <x <A max H (x) = yar, j

A max = xar;

%maxj <x

H,(x)=0.
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& Coordonnées des points A et B de la courbe H j (x):

xav,.=7Lmin.+aav.(kia"-—7»min.) avec O<oav. <1
(12) ¥ J J J 7 J

yav; avec 0< yav,<l
xar, = \id +Ocar.(7» max.—lid.) avec O<oar; <1
(13) i i J J J J
yar; avec  0< yar; <1
& Détermination des facteurs de courbure Plav jet Plar j en fonction des facteurs de courbure P2ayv jet Par Ik
Pav .(1 — yav .)(xav - — A min )
(14) Plav, = B j d J
yavj(?»zdj - xavj)
Par, (1 — yar; )(}k max ;—~ xarj)
(15) Plar, =
/ yar (xar. — Aid )
i J J
& Calculde € Tij en fonction de la gamme de tailles d’une proie i:
) 1 f max;
(16) el = —————— |  H;(x)dx
f max,—fmin,; *'™n

+ Calcul des eN it Toutes les proies i d'un prédateur j sont réparties selon 4 catégories:

@ 1le phytoplancton
@ les bactéries et le zooplancton dont I'espéce est différente de celle du prédateur
@ le zooplancton dont I’espéce est identique a celle du prédateur

@ les matiéres organiques particulaires mortes

= on suppose que toute les particules qui composent une catégorie ont une méme valeur eN i

EcoMlod 3. Tableau 3.39: Formulation mathématique pour le calcul des efficacités de capture.

En fonction des possibilités que nous procure la structure du modéle, I'efficacité de capture liée a
la taille T} (tableau 3.39, (1)) ne pourra dépendre que de la taille de la proie et de celle de son

prédateur. Dans le modéle, chaque proie et chaque prédateur est caractérisé par sa propre gamme
de taille. Nous considérerons que chaque prédateur posséde une courbe d’efficacité de capture
spécifique H,(x) qui ne dépend que du prédateur lui-méme. La gamme de taille d’une proie sera

ensuite comparée a la courbe d’efficacité de capture de son prédateur-et nous en déduirons eT;;.

Afin de déterminer la courbe d’efficacité de capture d’un prédateur j, nous aurons besoin de
connaitre quatre tailles qui détermineront la position de la courbe le long de I'axe des abscisses
(taille des proies en pm):
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* la taille moyenne du prédateur j & partir de laquelle nous calculerons les autres tailles requises
(tableau 3.39, (2)).

* la taille idéale de la proie i pour notre prédateur j: nous supposerons qu’il existe une taille idéale
de la proie et pour laquelle I’efficacité de capture liée 4 la taille est de 1. Cette taille sera calculée
par un facteur de proportion fid ; (tableaux 3.39, (3) et 3.52).

* la taille maximale d’une proie i pour un prédateur j: au-dessus de cette taille, le prédateur sera
incapable de capturer la proie et donc I'efficacité de capture liée  la taille sera nulle. (tableau 3.39,
(4)). Le facteur de proportion fmax ; sera toujours inférieur au facteur de proportion fid ; (tableau

3.52).

* la taille minimale d’une proie i pour un prédateur j: au-dessous de cette taille, le prédateur sera,
de la méme fagon, incapable de saisir ou de retenir sa proie et 'efficacité de capture liée a la taille
sera nulle. Le facteur de proportion fmin ; sera toujours supérieur au facteur de proportion fid j

(tableaux 3.39 (5) et 3.52).

Les tailles Amin; et Amax ; déterminent donc I’emplacement de la courbe sur I’axe des tailles des
proies, la taille Aid; spécifie I’emplacement du maximum de la courbe d’efficacité de capture du
prédateur j (figure 3.13).

Moloney & Field (1991, b) ont rassemblé différentes données sur les tailles des prédateurs
(zooplancton) et de leurs proies. C’est a partir de ce jeu de données qu’ils ont pu estimer les
gammes de variation des différents facteurs de proportion que nous utilisons. Selon leurs calculs,
la gamme de variation de fid ; est de 10 4 50 avec une valeur moyenne de 16.6. Le facteur fmin i

est supérieur a 12.5 et sa valeur moyenne est de 25. En ce qui concerne fmax ;> la gamme est de

5.88 2 11.11 avec une valeur moyenne de 7.69. Les données que nous utilisons pour le FLEX’76
(tableau 3.52) sont assez représentatives des estimations de Moloney & Field (1991 b). Il est
geénéralement assumé que les prédateurs sont approximativement 10 fois plus grands que leurs
proies (Sheldon & al., 1977; Azam & al.,, 1983; Moloney & Field, 1985) mais les résultats de
Moloney & Field (1991 b) ainsi que les résultats de notre modéle suggérent que ce facteur de
proportion est plus €levé: il est compris entre 10 et 50 pour Moloney & Field (1991 b) et il est
compris entre 10 et 20 dans notre modéle (tableau 3.52). Il semblerait, d’aprés des travaux
récents, que le paramétre fid ; dépende de la taille du prédateur car Hansen & al. (1994) trouvent

une valeur de 18. pour les copépodes, une valeur plus faible de 8. pour les ciliés et enfin une valeur
de 3. pour les nanoflagellés mais il n’y aurait pas de variation entre les différents stages d’une
espece de copépode.

La courbe H; (x) devra nécessairement passer par les trois points (Amin 759), (Aid;,1) et
(Amax ;,0). Cette courbe est en fait constituée de six segments (tableau 3.39, (6 & 11)). Les

segments S2 a S5 sont formés a partir des courbes T(x) que nous avons utilisées pour les
limitations des processus du phytoplancton (tableau 3.8 et 3.9). Deux points importants (A et B)
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(tableau 3.39, (12 et 13)) et deux paramétres (P2av, et P2ar;) permettent de spécifier la
courbure. Les paramétres Plav; et Plar; sont respectivement calculés en fonction de P2av; et

P2ar; (tableau 3.39, (14 et 15)) de telle fagon que:

|—a’Hj(xavj)-| _rde(xavj)_] rde(xarj)] _l—de(xarjﬂ
dx T & °t dx e

S2 §3 - 54

avec les indices S2, S3,. S4 et S5 qui indiquent les -segments de la courbe H; (x) sur lesquels

chaque calcul de dérivée est effectué.
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Figure 3.13: courbe d’efficacité de capture d’un prédateur j.

Une efficacité de capture liée a la taille €T} est déterminée en calculant la valeur moyenne de la
courbe H ; (x) sur la gamme de taille d’une proie (tableau 3.39, (16)).

Les prédateurs du modéle sont le nanozooplancton (Z1), le microzooplancton (Z2), les stages de
Oithona similis (OS) et les stages de Calanus finmarchicus (CF). Les stages NI et NII de CF
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n’auront pas de courbes d’efficacité de capture car ils vivent de leurs réserves (nous verrons plus
tard P'utilité de leurs courbes d’ingestion). En dehors des tailles qui délimitent la gamme de taille
d’un prédateur (Tmin; et Tmax ), les paramétres fid j» fmax ;, fmin ;, olav,, yav j> oar;,
yar;, P2av; et P2ar; sont nécessaires pour le calcul d’une courbe d’efficacité de capture d’un

prédateur j. Pour diminuer le nombre des paramétres nous supposerons que tous les stages d’une
méme espéce de copépode auront les méme paramétres. De cette facon le nombre total de
parametre nécessaire pour le calcul des courbes d’efficacité de capture de tous les prédateurs sera
de 36 (9X4) (tableau 3.52). Ce nombre est évidemment trés élevé mais il est trés faible si on le
compare au nombre des interactions de type proie-prédateur qui sont toutes caractérisées par une
certaine valeur de ¢, (Carte de EcoMod 3). Sans ce modéle, il aurait été trés difficile de

déterminer les e; et de plus ce modéle a I’avantage d’étre basé sur des principes logiques (tailles
des proies et des prédateurs) qui excluent I’influence des autres facteurs.

Les efficacités de capture liées & la nature des proies eN ; seront déterminées le plus simplement

possible car notre mod¢le ne fournit pas de moyen direct pour les estimer. Nous avons pensé a
utiliser les rapports C/N qui caractérisent chaque proie dans le modéle mais il aurait été trés
surprenant, par exemple, qu’un détritus est une méme valeur eN; qu’un phytoplancton simplement

parce que leurs rapports C/N peuvent étre égaux. Un moyen plus simple mais plus arbitraire de
procéder est de considérer le type des particules en fonction du type de nutrition chez les
prédateurs. Toutes les proies seront classées selon 4 catégories (tableau 3.39): tous les prédateurs
21, Z2, OS (tous stages confondus) et CF (stages NIII a CVI confondus) auront accés & quatre
catégories de proies classées selon leurs natures. De cette fagon on peut, par exemple, spécifier
qu’un zooplancton sera un herbivore stricte (le eN; de la catégorie @ est différent de O et les

autres eN; sont nuls) , un carnivore stricte (les eN, des catégories @ et ® sont différents de 0 et
les autres eN;; sont nuls), un cannibale (le eN; de la catégorie @ est différent de O et les autres
eN; sont nuls) ou un détritivore stricte (le eN; de la catégorie @ est différent de O et les autres
eN; sont nuls) . De la méme fagon un autre zooplancton sera considéré comme un omnivore si les
eN,; de chaque catégorie pour ce zooplancton sont supérieurs a 0. Tous les niveaux intermédiaires

sont possibles et dans une premiére étape nous considérerons que toute la matiére organique
vivante (catégories @, @ et @) aura la méme qualité nutritive (les eN ; de ces catégories auront

une valeur de 1) et ce quel que soit le prédateur. Le eN ; pour la catégorie @ aura une valeur de

0.4 quel que soit le prédateur. Les prédateurs du modéle seront donc tous omnivores avec,
cependant, une nette préférence pour la matiére organique vivante. Plusieurs études ont montré
que la production du zooplancton est plus importante quand les organismes sont nourris avec un
mélange de proies (Roman, 1984; Strottrup & Jensen, 1990; Kleppel & al., 1991). Ceci peut étre
expliqué par le fait que les hétérotrophes sont seulement capables de synthétiser quelques acides
aminés et qu’ils doivent trouver les autres dans une nourriture d’origines variées.

Ce modele d’efficacité de capture est totalement indépendant de EcoMod 3: il calcule les matrices

d’efficacité de capture (proies-prédateurs) et EcoMod 3 les utilise pour le calcul des flux pendant
la simulation. Les figures 3.13 a, b et ¢ montrent les résultats du modéle des efficacités de capture.

214



(lin2) aanivu v p 5291 2amdpo ap sa10of5]  q €1°€ ANy

001 00

£ pojNoog op ({) sana1vpaid

PT ECTTICOCGI QI LIVISIFIEIZIIIOlI 6 & L 9 § ¥ £ C 1

DA O NV N TN N~

NWOU N TARON~NDARARONWVATMNN~SDAONDLVIN TN N~ND
MMMMMMMMNNNNNNNNNNNNNNNNNNNN

£ PONOIT 3p (1) s2104d

(.12) 21101 o] p 5291 24mydpd op spuovOYJH B £T°C AANSLY

£ poNoog 2p (1) sanaopaid

FCECTTICOC 6T I LIISIYIEIZIIIOI 6 8 L 9 § ¥ £ C 1

DO N0 N TN~

£ pojNO2F 2p (1) sa104d




Proies (i) de EcoMod 3

1O o W Lo Lo e Wy L Ly Wy
N 0D oWk b N

NENENESEN)
O Lo 3k O

o b b
S M~ L

-
e )

R S
~ 0 W

[
S

o WAk O O o

1 23 4 5 6 7 8 91011121314151617 18192021 222324

Prédateurs (j) de EcoMod 3

0.0 01 02 03 04 05 06 07 08 09

Figure 3.13 ¢ Efficacités de capture des proies (i) par leurs prédateurs (j) (eif)
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Au cours des nombreuses simulations que nous avons réalisé pour approcher les résultats du
FLEX’76 experiment, deux modifications ont été effectuées dans le modéle des efficacités de
capture. La premiére concerne les courbes d’efficacité de capture liées a la taille des trois derniers
stages copépodites (CIV, CV et CVI) de Oithona similis, la seconde concerne les courbes
d’efficacité de capture liées a la taille des stages copépodites (CI a CVI) de Calanus finmarchicus.
Pour chaque espéce, les courbes de ces différents stages étaient identiques a celle de ’adulte. Cela
implique que ces stages se nourrissent exactement des mémes particules mais les capacités
d’ingestion de chaque stage restent différentes. D’un point de vue pratique, ces changements
devaient entralner une modification des facteurs de proportion fid js fmax ;» fmin ; pour que les
courbes d’efficacité de capture des stages soient identiques a celle de I’adulte de leur espéce. Ceci
ne pouvait étre possible que par une redéfinition de ces facteurs qui dépendent de I’espéce (pour
les copépodes) et non du stage. Une fagon beaucoup plus simple de procéder et qui aboutit au
méme résultat est de considérer, seulement au niveau du modéle des efficacités de capture, que la
taille moyenne d’un stage (parmi ceux que nous avons cités) Y_‘} est identique a celle de I’adulte de

son espéce.

3.2.3.2.5 Ingestion-égestion-respiration-excrétion.

Ces quatre processus seront traités ensemble bien que 'on ait déja discuté le calcul du taux
d’ingestion pour le zooplancton. Dans notre modeéle, I’égestion, la respiration et I’excrétion ne
peuvent pas étre dissociées de I'ingestion. Dans cette section, nous parlerons essentiellement en
terme de flux (taux X biomasse) afin de mieux comprendre les chemins utilisés par la matiére
nutritive parfois exprimée en carbone, parfois exprimée en azote.

3.2.3.2.5.1 Taux de respiration basal.

Nous ne considérerons jamais le cas d’un animal qui a subi un long jeline car son activité
métabolique peut €tre sérieusement perturbée, ’animal peut alors développer une toute autre
stratégie lui permettant de surmonter cette période difficile.

Quand un animal est au repos et qu’il ne se nourrit pas son activité métabolique est faible mais
jamais nulle. Il est donc raisonnable de penser qu’il existe un taux de respiration basal
correspondant au métabolisme de maintenance des fonctions vitales. L’animal est alors obligé de
vivre sur les réserves qu’il a pu accumuler peu de temps avant.

Nous définirons notre taux de respiration pour la maintenance (resO ; ) par rapport a une certaine
valeur du taux d’ingestion (r0 ; ) (tableau 3.40). Ce taux d’ingestion r0; est calculé a partir des

formules que nous avons déja utilisées pour chaque type de zooplancton (tableau 3.38, (5 et 13)).
La concentration de nourriture bres;, nécessairement supérieure au seuil de nutrition b0,

représente la concentration de nourriture nécessaire pour compenser exactement les pertes de
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carbone provoquées par la respiration de maintenance. Cette concentration de nourriture
correspond, en fait, & une production nette qui est nulle.

Taux de respiration pour la maintenance

o Typel:Z1etZ2

0 0 bresj—bOj
%) resO, =r0.-ass, = rmax, -ass.
J / / ’Kj+bresj—b0j J

o Type3a8:stages NI aCVI de OS et CF

—K ;-|bres.—b0;
) res0j=r0j-assj=rmaxj(1—e( i{bres ’)))-ass.

J

EcotMod 3. Tableau 3,40: Formulation mathématique du taux de respiration pour la maintenance.

Le taux de respiration pour la maintenance est obtenu en multipliant le taux r0 ; par le coefficient
d’assimilation (ass;). Tout au long de cette étude nous supposerons que les coefficients
d’assimilation du carbone et de I’azote sont identiques (assC ; =assN ; =ass ; ) bien que la fraction

assimilée en terme d’azote soit généralement plus haute que celle en terme de carbone (Hasset &
Landry, 1988).

Le taux de respiration pour la maintenance dépendra exactement des mémes facteurs qui peuvent
influencer le taux d’ingestion:

» quand le poids moyen d’un organisme diminue, le taux d’ingestion spécifique augmente et donc
le taux de respiration pour la maintenance augmentera.

e quand la température augmente, le taux d’ingestion spécifique augmente et donc le taux de
respiration pour la maintenance augmentera.

Dans le cas des copépodes, il doit étre mentionné que le taux de respiration pour la maintenance
est une fonction de rmax ; et non de rmax ; ’ (tableau 3.38 et 3.40). Cela signifie que 10 ; ne sera

pas influencé par les variations journaliéres du taux d’ingestion.

Le taux de respiration pour la maintenance est calculé & partir d’une concentration de nourriture
bres ; constante, mais ce taux ne sera pas une fonction de la biomasse des proies potentiellement

capturables bio ; : resO ; ne peut varier que si r0 ; varie.

Remarquons enfin que les stages NI et NII de Calanus finmarchicus ont aussi un taux de
respiration pour la maintenance: c’est pour cette raison que nous avions besoin de considérer leurs
courbes d’ingestion.

Le taux d’ingestion r ; (tableau 3.38) est une variable qui dépend de la température, du poids de
I’organisme, de la concentration de nourriture et parfois de I’heure du'jour si 'on prévoit une
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variation journaliére du taux d’ingestion chez les copépodes. C’est en fonction de cette valeur que
la réponse métabolique du zooplancton sera différente. Il est donc primordial d’analyser les
différents cas qui peuvent se présenter.

3.2.3.2.5.2 Cas n°1: -, =o.

Considérons le cas le plus simple: un taux d’ingestion nul. Ce cas peut survenir si la biomasse des
proies potentiellement capturables bio ; est inférieure ou égale au seuil de nutrition b0 ; . Ce cas
peut aussi survenir si 'amplitude des variations journalieres, chez les copépodes, est maximale
(amp ; =0) et s'il est midi.

o Calcul des flux

o Diagramme

Cas n°l: r =0

ingestion en carbone: ingC, =0
ingestion en azote: ingN, =0
egestion en carbone:  egC, =0
egestion en azote: egN,; =0
respiration: res; =res0, - ZjC
excretion. exc, =resQ . - -ZjC
J J C
SV
respiration
C
excrétion

EcoMod 3. Tableau 3.41: Ingestion-Respiration-Excrétion-Egestion: cas n°1.Les zooplanctons de type 4 et 5 sont toujours dans ce cas.

Notre zooplancton ne se nourrit pas, mais il a un métabolisme de maintenance qui lui permet de
maintenir ces fonctions vitales. Les flux d’ingestion et d’égestion en carbone et en azote sont nuls
(tableau 3.41). La respiration sera calculée en utilisant le taux de respiration basal (resO ; ) et en le
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multipliant par la biomasse en carbone du zooplancton (ZjC). Pour que le zooplancton conserve
un rapport C/N constant (CsN ; ), il est absolument nécessaire qu’il élimine une quantité d’azote

(excrétion), proportionnelle 4 la respiration. Ces processus, dans cet état, entraine une perte de
biomasse et les réserves énergétiques du copépode sont directement affectées.

Nous considérerons que les stages NI et NII de Calanus finmarchicus resteront toujours dans cet
état. La suite du raisonnement ne sera pas valable pour ces deux stages.

3.2.3.2.5.3 Cas n°2: o<r, <0,

Dans ce cas I’ingestion n’est pas nulle mais la quantité de nourriture ne sera pas suffisante pour
compenser les pertes dues au métabolisme de maintenance. Une partie des dépenses énergétiques
sera compensée par l'apport en nourriture, 'autre partie sera fournie par les réserves de
’organisme.

La composition chimique de la nourriture, dans notre cas le rapport C/N de la ration alimentaire
(CsNra ; ), devient un des critéres les plus important car il détermine la réponse métabolique de

Porganisme qui doit absolument conserver son rapport C/N (CsN ;) constant. Nous supposerons
que le rapport CsNra ; est représentatif de la qualité de la nourriture pour le calcul des différents

flux au niveau du zooplancton mais que ce rapport ne permet pas au zooplancton de choisir ses
proies (modéle des efficacités de capture). Selon Poulet (1983), le rapport C/N des particules est
un bon estimateur de leurs qualités nutritives. Le rapport C/N des particules, en milieu naturel, qui
composent la ration alimentaire des copépodes varie entre 2 et 35 ( Mann, 1972; Le Masson & al.,
1977, Eppley & al., 1977). Cependant, Russel-Hunter (1970) mentionne que le rapport C/N de la
nourriture doit étre inférieur & 17 pour que les besoins nutritifs des copépodes soient satisfaits.
Selon Copin-Montegut & Copin-Montegut (1983) le rapport C/N de la matiére organique
particulaire des eaux de surface est bas et il est inférieur & 10.

Un prédateur a plusieurs proies, chacune d’elle étant caractérisée par son propre rapport C/N
(CsN, ) au moment de I'ingestion. Chaque flux qui décrit une interaction proie-prédateur est
double puisqu'il a une composante en carbone et une autre en azote. Le rapport C/N de la ration
alimentaire de notre prédateur est déterminé en effectuant le rapport de la somme des flux en
carbone sur la somme des flux en azote. Aprés simplification, la formule qui calcule ce rapport est
telle que nous la présentons dans le tableau 3.42.

Les flux d’ingestion en carbone et en azote sont équivalents au rapport CsNra ; prés, rappelons
toutefois que r; est la somme des i; . Une partie de cette matiere ingérée ne sera pas assimilée,

elle sera transformée en pelotes fécales. Parce que les coefficients d’assimilation sur le carbone et
sur ’azote sont considérés comme égaux, le rapport C/N des matiéres fécales sera égal au rapport
CsNra ; . Ceci implique que le rapport C/N des matieres assimilées sera lui aussi égale au rapport

CsNra i
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Casn®2: 0<r;<r0;
o Calcul du rapport Carbone/Azote de la ration alimentaire d’un prédateur j
n
2 b
CsNra, = —=—
J n I..
2=
CsN,

i=1

o Calcul des flux

i: indice de la proie  j: indice du prédateur

ingestion en carbone: ingC, =r; - ZjC
ingestion en azote. ingN . =r, - —— ZjC
g 8T Cslra j /
egestion en carbone: egC; = (1 —ass j)~ ingC;
egestion en azote: egN ;= (1 —ass j)- ingN ;
respiration. res, =res0; - ZjC = ingC, -ass; + (rest - ZjC—ingC, - assj)
——— | - v
1 2
excretion: exc, =ingN ,-ass, +(resO - ZjC—ingC, -ass;)
J g .13 J ( J J g J J) CSNJ
4
o Diagramme A .
respiration
\\
C
AY
ingestion en C > égestion en C
ingestion en N — > égestion en N
j 3 4 .
e YA

excrétion

EcoMod 3. Tableau 3.42: Ingestion-Respiration-Excrétion-Egéstion: cas n®2.

La quantité de nourriture disponible n’est pas suffisante pour couvrir les dépenses énergétiques.
Nous supposerons que toute la nourriture assimilée sera destinée soit & la respiration (flux 1), soit
3 ’excrétion (flux 3). Le flux 2 est issu de la biomasse de I’organisme et il représente la différence
entre le flux de la respiration pour la maintenance (flux total) et le flux 1. Les flux 4 et 2 sont
équivalents au rapport CsN ; prés (rapport C/N du zooplancton j).
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Remarquons tout de suite que I’on aurait pu suivre le méme raisonnement en définissant dés le
départ un taux d’excrétion pour la maintenance et que les valeurs des flux de respiration et
d’excrétion auraient €té différentes dans le cas n°2.

Dans cette situation le zooplancton perd toujours de la biomasse mais moins que dans le cas n°1
car la nourriture lui permet de compenser une partie de ces pertes.

3.2.3.2.5.4 Cas n°3: r,=r0,.

Pour ce taux d’ingestion, r;=r0;, la nourriture consommée est en mesure de compenser

exactement les pertes de carbone par respiration. Toute la nourriture assimilée sera destinée a
compenser ces pertes, mais il n’y aura aucune perte de biomasse (tableau 3.43). En fait les flux 2
et 4 (tableau 3.42) ont disparu, seuls les flux 1 et 2 subsistent.

Casn°3: 7, =10,

o Calcul des flux
ingestion en carbone

ingestion en azote . ) R
i calculs identiques au cas n°2
egestion en carbone

egestion en azote

respiration: res; =resQ; - ZjC = ingC, - ass;
excretion: exc; =1ingN;-ass;

o Diagramme

respiration

ingestion en C >» égestion en C
ingestion en N : > égestion en N

excretion

EcoMod 3. Tableau 3.43: Ingestion-Respiration-Excrétion-Egéstion. cas n°3.

222



Il est important de remarquer que pour les cas n° 2 et n° 3, le rapport CsNra ; était en mesure

d’influencer la respiration et I’excrétion mais que la biomasse de I'organisme n’a jamais été
affectée par ce rapport car il n’y avait pas d’augmentation de biomasse.

3.2.3.2.5.5 Cas n°4: r;>r0;e

Le modeéle stoechiométrique utilisé jusque la était somme toute assez simple, en se basant sur un
taux de respiration pour la maintenace il a été possible de paramétriser les flux de la respiration et
de I’excrétion de telle fagon que le rapport CsN ; reste constant et ce quel que soit la qualité

nutritive de la nourriture.

Schéma général pour r; 2 r0 ;

respiration

(1-YC;)

ingestion en C > égestion en C
"""""""""""""""" > égestion en N

ingestion en N

excretion

EcoMod 3. Figure 3.14: Schéma général pour le cas n°4.

La figure 3.14 montre le schéma général que nous utiliserons dans le cas n°4. C’est une
représentation trés simplifiée des principales voies de la mati¢re ou les cycles du carbone et de
I’azote semblent étre indépendants, mais il était nécessaire-pour les besoins de la modélisation et
pour une meilleure compréhension d’adopter cette représentation. Les liens, entre ces cycles,
seront les différents rapports C/N de la matiére et nous verrons qu’en fait ces cycles sont
étroitement dépendants I'un de 'autre.
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Nous avons déja expliqué la signification de ass; (coefficient d’assimilation sur le carbone et
I’azote). Les variables YC ; et YN ; représentent les efficacités de croissance nette respectivement

en terme de carbone et en terme d’azote. Deux termes sont couramment utilisés au niveau de la
littérature: K1 et K2, I'efficacité de croissance brute et I’efficacité de croissance nette qui pourront
étre exprimés soit en carbone soit en azote. Ces quatre termes sont définis ainsi:

croissance en C croissance en N
K1C=— - =ass, - YC, KIN =— ; =ass, - YN,
ingestion en C ! / ingestion en N ! /
croissance en C croissance en N
K2C= — =YC, K2N = — =YN.
assimilation en C J assimilation en N J

Au niveau de la littérature, nous trouvons aussi le terme ‘rendement de croissance’ qui désigne les
variables K2C, K2N, YC ; ou YN ;- Ce terme est surtout réservé a I’étude du métabolisme chez

les bactéries. Nous I'utiliserons aussi pour le zooplancton. Ce terme chez les bactéries désigne
aussi un rapport croissance/assimilation, assimilation qui se fait directement a partir du milieu
extérieur.

Les modéles stoechiométriques prévoient une grande variation des valeurs K1C, KIN, K2C et
K2N les unes par rapport aux autres, en fonction de la qualité nutritive du substrat. La littérature
donne énormément de valeurs mais paradoxalement les unités (carbone, azote, phosphore, ...) sont
trés généralement omises et cela peut s’expliquer par le fait que trés peu de travaux ont considéré
la qualité de la nourriture. Ces valeurs varient aussi en fonction de la quantité de nourriture ce qui
peut expliquer les treés grands écarts dans les estimations fournies.

Les efficacités de croissance sont généralement indépendantes de la taille, d’une espéce a une autre
(Humphreys, 1979) mais elles sont par contre fonction de la taille dans une méme espéce
(Moloney & Field, 1989). Selon Paffenhéfer (1976), les valeurs de K1 changent avec les différents
stages de développement chez Calanus helgolandicus et les valeurs sont maximales pour les stages
CI a CIII. Cet auteur note aussi que K1 diminue au-dessus d’un certain seuil de nourriture: K1 est
de 32 % quand la concentration de nourriture est de 49 ug C/l et de 24 % pour une concentration
de 101 pg C/1. Paffenhofer & Harris (1976) et Checkley (1980) observent la méme tendance avec
une augmentation de K1 sous un seuil de 50 pg C/1. Il est possible que cette diminution de K1 soit
liée & une diminution de I’efficacité d’assimilation car Gaudy (1974) a observé que I’assimilation
était une fonction inverse du taux d’ingestion mais les études de Conover (1966) et de Tande
(1985) ont montré que I’assimilation était peu variable. Par contre, Reeve (1963) et Keer (1971)
trouvent que K1 peut augmenter parallélement a la ration alimentaire jusqu’a une valeur maximale.

Ce paramétre semble aussi étre influencé par la qualité de la nourriture et la température (Poulet,
1983).

De nombreuses estimations trés différentes existent pour le K1 des protozoaires: Fenchel (1982) et
Verity (1985) donnent une valeur de 40 % pour les protozoaires; Heinbokel (1982) mentionne une
valeur déterminée par Rassoulzadegan et qui est de 31 % pour Favella sp.; la gamme de variation
de K1 pour Calanus finmarchicus est de 18.5 & 29.9 % Paffenhofer (1976).
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Cas n°4: r; > r0, Yo

o Calcul du rendement de croissance Y0 jBour CsNra j =CsN |

Ymax,

rj—rOj
(1) YOj=Ymaxj~————
K,,j+rj—r0j

i

0, r, (7Y
o Calcul des rendements de croissance sur le carbone (YC j )et sur l'agote (Y N j ) quelque soit la valeur de CsN l"aj

(2) * calculde YN,- posons: X = CSij - CSNJ‘ YC, et YN,

3) e si X<0 alors YNj=a1j-X+YOJ.

) o si X>0 alors YNj=a2j'X+YOj

(5) # calculde YCj VX YC.= — 4 Xeo
o Calcul des flux
ingestion en carbone

ingestion en azote _ o .
calculs identiques au cas n°2

egestion en carbone

egestion en azote
respiration: res; =ingC, - ass; - (1 - YCj)
excretion: exc; =ingN; -ass; -(l— YN j)

croissance en carbone:  croiC; =ingC;-ass;-YC,;

croissance en azote. croiN ; =ingN ; -ass; - YN ;
o Diagramme . .
respiration

c > croissance en C
ingestion en C —»-égestion en C
ingestion en N I ——— +>> égestion en N
.. [ Pcroissance en N

excrétion

EcolMod 3. Tableau 3.44: Ingestion-Respiration-Excrétion-Egestion. cas n°4.
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Peu d’estimations indiquent a la fois I'unité biochimique de la mesure et la concentration de
nourriture utilisée. Selon Corner & al. (1965), le K1 en terme d’azote est de 35.7 % pour les
stages CII a CV de Calanus finmarchicus a une température de 10 °C et avec une concentration de
nourriture de 290 ug C/I (Skeletonema costatum). Corner & al. (1967), Butler & al. (1969) et
Butler & al. (1970) fournissent leurs estimations avec autant de précisions. D’autres auteurs
donnent aussi ce type d’informations mais la plupart n’en mentionnent qu’une partie.

Les valeurs de K2 sont généralement plus élevées que celles de K1 car ces derniéres tiennent
compte des coefficients d’assimilation et les remarques que nous avons faites pour K1 sont
valables pour les valeurs de K2. Moloney & Field (1989), a partir des relations allométriques qui
décrivent les taux d’ingestion et de respiration maximaux spécifiques, calculent Pefficacité de
croissance nette maximal en terme de carbone (maximum de K2C). Cette valeur est de 75 % pour
les organismes hétérotrophes sous des conditions de croissance optimale, a 20 °C et en utilisant un
coefficient d’assimilation de 90 %. Calow (1977) trouve un maximum compris entre 70 et 80%
tandis que Ross (1982) estime cette valeur a 74 %. Pour les protozoaires, Newell & Linley (1984),
Sherr & al. (1986 a) et Verity (1986) trouvent un K2C compris entre 30 et 65 % et un K2N de
50% pendant la phase exponentielle de croissance des organismes.

Nous verrons, par la suite, que si une estimation de ces valeurs est fournie il serair préférable
qu’elle soit, au minimum, accompagnée des données sur la quantité de nourriture ingérée par
I’organisme mais aussi sur le rapport C/N de la ration (CsNra ; ) (qualité nutritive de la nourriture)

dans le cas d’une détermination en carbone et en azote.

D’aprés la figure 3.14, la matieére peut avoir plusieurs destinations aprés son ingestion. Elle est
d’une part assimilée, la fraction restante formant les pelotes fécales. Aprés avoir été assimilée, une
partie de cette matiére est respirée (carbone) et excrétée (azote), I’autre partie servira directement
a la croissance de I’organisme, éventualité qui n’était pas possible pour les cas n°1, n°2 et n°3.

Nous €noncerons plusieurs hypothéses qui nous servirons par la suite:

* nous admettrons qu’il existe un certain rendement de croissance YO ; dans le cas particulier
d’une égalité des rapports CsN ; et CsNra ;. Seulement dans ce cas, la double égalité suivante
sera respectée: YO ; =YC ; =YN ;. Cela signifie que si la composition chimique de la nourriture est

identique a celle du zooplancton (en terme de carbone et d’azote), les flux de la respiration et de
I’excrétion seront proportionnels et ce quel que soit la valeur de r ;> 10 ;. Le rapport de ces flux

sera égal au rapport CsN; (=CsNra;). Cette hypothése n’est viable que si les coefficients
d’assimilation sur le carbone et sur I’azote sont égaux.

* dans le cas particulier que nous venons de citer, nous admettrons que YO ; est une fonction du
taux d’ingestion r ; (tableau 3.44, (1)). Pour un taux d’ingestion infini, YO ; tend vers une valeur
maximale Ymax ; (nécessairement inférieure a 1). Il est normal de considérer une valeur nulle de
YO, dans le cas ou r; est égal a r0; car, comme nous I’avons vu dans le cas n°3, toute la

nourriture assimilée est respirée et excrétée (le rendement de croissance est nulle). Vidal (1980 c¢)
mesurait une grande gamme de variation pour le K2 de Calanus finmarchicus (entre 0 et 58 %) et -
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K2 dépendait de la concentration de nourriture. Il montrait que K2C (YC) augmentait de fagon
hyperbolique avec la concentration de nourriture. Notre YO, doit nécessairement étre une

fonction du taux d’ingestion car pendant les simulations il est possible de trouver une forte
concentration de nourriture avec un taux d’ingestion nul: ¢’est par exemple le cas d’un copépode
qui peut avoir un taux d’ingestion nul a cause des variations journaliéres bien que les
concentrations de nourriture puissent étre importantes.

L’écart par rapport 4 cet état idéal sera mesuré par la variable X qui sera définie comme la
différence entre les rapports CsNra; et CsN ;. Si X est non nul, YO, est indéfini et donc les

variables YC; et YN, devront nécessairement étre différentes. Cela signifie que si la ration

alimentaire ingérée n’a pas la méme composition biochimique que celle du zooplancton,
’organisme devra trouver une solution pour conserver son rapport CsN; en modifiant ces

différents rendements de croissance (YC ; et YN ;).

La relation la plus importante dans cette étude est décrite a la ligne (5) (tableau 3.44). Cette
formule, que nous démontrons en annexe, relie les valeurs YC ; et YN ; quelque soient les valeurs

des rapports CsN ; et CsNra ;. Dans le modele, les deux derniers rapports sont connus. Le but est

donc de connaitre soit YC;, soit YN ;. La théorie stoechiométrique prédit que I’évolution de

j 2
YN ; en fonction de X doit nécessairement étre décrite par une droite. De plus, la pente de cette
droite doit étre comprise entre0 et [YO ; /CsN , ] (annexe). Le nombre des solutions est donc infini

mais pour que le modéle fonctionne nous devrons choisir une valeur pour la pente.

En fait, nous supposerons que le zooplancton est capable de changer de stratégie de part et d’autre
de X=0. Nous aurons donc deux pentes al ; et a2; & déterminer (tableau 3.44, (2 a 5)), ceci

n’excluant pas le cas al ; =a2 ; . La figure en face des lignes (2 & 5) donne un exemple des courbes
YN, et YC, pour certaines valeurs de al ; et a2 ;. On peut voir que le point d’intersection des
courbes YC ; et YN correspond bien & un rapport CsN ; qui est égal au rapport CsNra ; (X=0)
et que pour ce point YO, =YC ; =YN ;. Cette discussion trés théorique aura un sens quand nous
aborderons la signification écologique des pentes al ; etaZ ;.

L’utilisation de ces relations mathématiques permet de conserver un rapport CsN ; constant quel
que soit le rapport CsNra ; de la ration. Le zooplancton est alors capable d’adapter sa respiration

et son excrétion pour faire face a la variabilité naturelle de la composition biochimique de sa
ration. La respiration et 1’excrétion sont des fonctions de la quantité et de la qualité de la
nourriture.

Le calcul des différents flux est indiqué dans le tableau 3.44.
Une controverse existe sur les relations entre I'ingestion et I’excrétion. Certains auteurs pensent

que Pexcrétion peut étre indépendante de I'ingestion (Smith, 1978; Miller & Landry, 1984).
D’autres comme Corner & al. (1965) observent une augmentation proportionnelle de I’excrétion
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avec I’ingestion. Miller & Landry (1984) estiment que ces divergences peuvent étre attribuées aux
artefacts expérimentaux. Ces auteurs pensent que certains copépodes maintiennent un haut niveau
métabolique durant des périodes relativement courtes quand les concentrations de nourriture sont
faibles et cela leur conférait un avantage afin d’exploiter plus efficacement les ressources nutritives
pendant les migrations verticales. Avec notre modéle il est possible d’obtenir une excrétion
constante quel que soit la concentration de nourriture en supposant que le métabolisme basal soit
tres €levé (bres ; serait alors tres grand). Cependant I’excrétion ne pourrait étre constante que si la

qualité nutritive de la nourriture est elle-méme constante. Parce que le taux d’ingestion maximal
spécifique augmente avec une diminution de la taille des organismes mais aussi parce que
’excrétion augmente avec ’ingestion dans notre modele, nous pouvons nous attendre a ce que la
contribution du plus petit zooplancton soit plus importante dans les processus d’excrétion de
I’ammonium. Bidigare (1983) constate que la production de I’ammonium par les protozoaires est
plus importante que celle des métazoaires. Cependant ces remarques doivent étre nuancées car
cette production dépend de la biomasse des organismes et la biomasse associée aux copépodes,
pendant une période de bloom, est généralement plus importante que celle qui est associée aux
protozoaires (comme c’est probablement le cas dans le FLEX’76). De plus la qualité nutritive peut
influencer cette tendance en diminuant ou en augmentant la production d’ammonium pour tel ou
tel autre organisme en fonction des rapports C/N de leurs rations alimentaires.

3.2.3.2.5.6 Significations écologiques des pentes a1, et a2,.

Une fagon d’aborder la signification écologique des pentes al; et a2; est d’analyser les cas

extrémes qui peuvent étre déduit de la théorie stoechiométrique. Nous ’avons dit, les pentes
peuvent varier entre 0 et [YO ; /CsN ; ]. Au niveau du modeéle nous n’utiliserons jamais ces pentes

directement mais nous les calculerons a partir de deux autres parameétres o1, et a2 ; qui peuvent

varier entre O et 1 (tableau 3.45, (1 et 2)). C’est a partir de ces deux parameétres que nous
discuterons des significations écologiques des pentes al; et a2; .

Quatre situations extrémes peuvent étre envisagées: elles sont décrites par les lignes (3) a (6) et
par les quatre figures qui représentent chaque situation (tableau 3.45).

Dans les deux premiers cas (o 1,=0 et a1, =1), ’'azote contenu dans la nourriture est toujours en

exces. Le zooplancton peut donc avoir deux stratégies adaptatives completement différentes pour
conserver son rapport CsN ; constant:

e il excréte tout I’azote excédentaire et ne modifie pas sa respiration (0t1;=0). Cet organisme
‘suicidaire’ ne cherche pas & économiser ces ressources.

e il économise au maximum son carbone, en diminuant sa respiration et en maintenant une
excrétion constante (0.1, =1). Le gain de biomasse pour ce grand ‘économe’ sera plus important

que celui de notre organisme ‘suicidaire’.
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Significations écologiques des pentes al; et a2;
¢ Selon X, on considére deux cas:
YO0,
(1 si X <0 alors a14=(1—-0L1.)
! "7 CsN,
YO,
@ si X >0 alors a2.=(1—a2.)
/ 7 CsN;
¢ Significations écologiques (pour une certaine valeur de Y0 j qui reste constante):
X<0 [ X >0
plus X devient petit plus I’excrétion %
3) al. =0 est importante alors que la
J respiration reste constante
plus X devient petit plus la
4) al. =1 respiration est faible alors que /
/ I’excrétion reste constante %
plus X devient grand plus
) a2 . =0 I’excrétion est faible alors que la
J respiration reste constante
plus X devient grand plus la
(6) a2 =1 respiration est importante alors que
J/ /% I’excrétion reste constante
YC, et YN, ol =0 VC,etYN, -
=
> i YC,
N X 7
X=0 X=0
YC, et YN, ol =1 YC, et YN, 02,=1
YN,
o — g —
T e
YE, ...........................................
i X i
X=0 X=0

EcoMod 3. Tableau 3.45: Significations écologiques des pentes pour le cas n°4.
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Dans les deux derniers cas (0.2 =0 et o2 ;=1), le carbone contenu dans la nourriture est toujours

en exces. Le zooplancton peut donc avoir, de la méme fagon, deux stratégies complétement
différentes pour conserver son rapport CsN ; constant:

e il économise au maximum son azote, en diminuant son excrétion et en maintenant une respiration
constante (o 2 =0). Nous retrouvons la notre grand ‘économe’.

e il excréte tout le carbone excédentaire et ne modifie pas son excrétion (a2 ;=1). A nouveau
notre organisme ‘suicidaire’ ne cherche pas a économiser ces ressources.

L’organisme le plus ‘suicidaire’ que notre modéle est en mesure de représenter sera caractérisé par
des pentes ot1,=0et 002 =1.

Le plus grand ‘économe’ sera caractérisé par les pentes o 1,= 1 et o2 ;=0. Cependant, quand nous
regardons les figures qui correspondent a ces cas, nous nous apercevons que YC ; peut dépasser
une valeur de 1 si le rapport CsNra ; passe au-dessous d’un certain seuil S1. De la méme fagon,
YN, peut aussi dépasser 1 si CsNra; passe au-dessus d’un certain seuil S2. Ces seuils sont
calculés de la fagon suivante:

al;-Y0;-CsN, 1-a2;-Y0,
Sl=1 ( : ) S2= 70
+lal, ~1)y0, _ i
b e

Il est donc impératif que les rapports CsNra ; qui seront calculés par le modéle tiennent compte de
ces limites. N’oublions pas que ce cas est extréme et que dans la pratique nous choisirons des
valeurs o1, et 002, de telle fagon que la gamme des rapports CsNra ; soit comprise entre les

seuils S1 et S2. Une vérification automatique au niveau du modele est prévue pour s’en assurer.

Mais les conclusions générales que ’on peut tirer d’un tel modéle sont trés intéressantes: notre
organisme ‘suicidaire’ est un mauvais économe mais il est capable de supporter n’importe quelle
variation du rapport CsNra ; car les rendements de croissance YC; et YN ; ne peuvent jamais

atteindre une valeur de 1. Par contre, notre grand ‘économe’ aura des difficultés si les rapports
CsNra ; deviennent trop petits ou trop grands. Cependant ces conclusions doivent étre nuancées

car nous avons vu que YO, était une fonction de I'ingestion. Si I'ingestion est faible, YO,

diminuera et les valeurs de S1 et S2 seront modifiées: S1 diminuera et S2 augmentera. Les
systémes marins sont souvent caractérisés par de faibles concentrations de nourriture qui ne
suffisent pas aux copépodes pour rencontrer leurs besoins métaboliques (Dagg & al., 1980; Dagg,
1993). Sous ces conditions, notre copépode qui économise ces ressources peut étre nettement
avantagé car la gamme des rapports CsNra ; qu’il peut supporter devient plus large.
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Selon Anderson & Hessen (1995), on peut s’attendre & ce que les organismes utilisent leur
nourriture de fagon a accroitre, au maximum, leur production et que I’élément (azote ou carbone)
présent en plus faible quantité sera utilisé avec la plus grande efficacité possible. Cette théorie
correspond parfaitement avec notre grand ‘économe’. Cette stratégie de croissance pose une
question qui doit étre abordée: est-il raisonnable de penser que YC; et YN ; puissent atteindre

une valeur de 1? YC; ne pourra jamais atteindre une valeur de 1 car tout le matériel organique
respiré contient du carbone mais la situation peut étre différente pour YN ; car si les dépenses

métaboliques sont exclusivement couvertes par I’utilisation de lipides et de carbohydrates qui ne
contiennent pas normalement d’azote, il est théoriquement possible que YN ; puisse atteindre une

valeur de 1 (Anderson & Hessen, 1995). Anderson (1992) et Anderson & Hessen (1995) ont
construit des modéles stoechiométriques différents du notre et plus complexes: les valeurs
estimées de S2 sont respectivement de 10.35 pour le premier et trés souvent supérieur a 10 pour
le second. Les structures de leurs modeéles et du notre ne sont pas comparables mais la valeur de
S2 est pour eux une fonction de K2C et du rapport CsN ;. Dans notre modéle, S2 dépend de

YO, CsN; et o2;: ce dernier parametre est certainement le plus important car il nous permet
d’envisager la plupart des situations dans le cadre de la théorie des modeles stoechiométriques.

Checkley (1980) qui étudiait Paracalanus parvus et Kiorboe (1989) qui étudiait Acartia tonsa ont
mesuré la production de ces copépodes comme une fonction du rapport C/N de la nourriture. Leur
K1C diminuait d’une fagon curviligne d’une valeur de 0.4 pour un rapport C/N de la nourriture de
6.625 a moins de 0.1 pour un rapport C/N de la nourriture supérieure a 15-20. Leurs KIN sont
contants et ils sont indépendants du rapport C/N de la nourriture: les valeurs sont de 0.37 pour
Checkley (1980) et de 0.38 pour Kiorboe (1980). Les résultats des modeles de Anderson (1992)
et Anderson & Hessen (1995) ne validaient pas ces résultats. Il sera tres intéressant de comparer
les résultats de notre modéle a ces données expérimentales mais ceci sort du cadre de cette étude.

3.2.3.2.6 Productions brutes et nettes.

Nous calculerons les productions brutes et nettes, selon les différents cas, en terme de carbone et
d’azote, non seulement pour les besoins du modéle mais aussi comme moyen de vérification de la
cohérence de la théorie stoechiométrique.

Dans le cas n°l (tableau 3.46), les productions brutes sont nulles car I’ingestion est nulle. Les
productions nettes sont négatives comme il se doit et les biomasses en carbone et en azote
baisseront. ’

Dans le cas n°2, les productions brutes ne sont pas nulles car une faible ingestion existe mais cette
ingestion n’est pas suffisante pour compenser les pertes dues au métabolisme de maintenance. Les
productions nettes sont négatives mais supérieures a celles du cas n °1.

Dans le cas n°3, a nouveau les productions brutes augmentent car I’ingestion augmente. Cette
fois-ci, la quantité de nourriture est suffisante pour compenser les pertes et les productions nettes
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sont nulles. Si un organisme restait dans cet état, il n’y aurait ni augmentation, ni diminution de sa

biomasse.

e Casn°l

production brute en azote.

production nette en carbone:

production nette en azote:

o Casn®2

production brute en azote:

production nette en carbone:

production nette en azote:

o Casn®3

production brute en azote:
production nette en carbone:

production nette en azote:

o Cas n°f

production brute en azote:

production nette en azote:

Dans tous les cas

production brute en carbone:

production britte en carbone:

production brute en carbone:

production brute en carbone:

production nette en carbone:

Productions brutes et nettes

PB=PN+R

PBC=0
PBN =0
PNC = —resQ, - ZjC

PNN = —res0; - - ZjC

CsN ;

PBC=r;-ass; - ZjC

PBN =, -ass; ;ch
CsNra;

PNC = (—rest +r; -assj)- ZjC

PNN = (—rest +7, ~assj)- CoN - ZjC
PBC=r,;-ass; - ZjC
PBN=rj-assj-——1 -ZjC
CsNra;
PNC=0
PNN =0
PBC=r,;-ass; - ZjC
PBN =r; - ass; '—————1 -ZjC
CsNra; -
PNC=r;-ass; YC;-ZjC
1
PNN =r;-ass;-YN; - —— ZjC
CsNra;

PBC = PBN - CsNra,
PNC = PNN - CsN,

EcoMod 3. Tableau 3.46: Productions brutes et nettes du zooplancton.
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Dans le cas n°4, les productions brutes et nettes sont positives, les organismes peuvent se
développer.

Dans tous les cas, le rapport PBC/PBN est égal au rapport C/N de la ration alimentaire mais il est
plus juste de dire que le rapport PBC/PBN est égal au rapport (carbone assimilé/azote assimilé).
Cependant, ce dernier rapport est lui méme égal au rapport CsNra ; (cf avant).

Le rapport des productions nettes devait nécessairement étre égal au rapport C/N du zooplancton
pour que ce dernier reste constant.

3.2.3.2.7 Mortalité du zooplancton.

Les processus qui décrivent la mortalité seront trés simplement paramétrisés et ils seront
identiques a ceux de EcoMod 1 et 2. Les taux de mortalité¢ (m ;) de Z1 et Z2 seront constants
(tableau 3.47), ceux des stages de Oithona similis et Calanus finmarchicus seront soit constants
(Mm ; =0) soit nous utiliserons la loi logistique pour les calculer (Mm ; =1).

Flux de Mortalité du zooplancton

Typel:Z1 etZ2

mort; =m; - Z,C
Type 2 d 8: tous les stages de développement de Oithona similis et de Calanus finmarchicus

o SI Mmj=0 alors mortj=mj-ZjC

v si Mm;=1 alors morz‘j::mj-ZjC2

EcoMod 3. Tableau 3.47: Formulation mathématique des flux de mortalité pour le zooplancton.

Dans la plupart des modéles, le taux de mortalité est généralement constant pour toute une
population. Nous supposerons que le taux de mortalité peut étre différent mais constant pour
chaque stage de développement des copépodes (Sciandra, 1986). En fait, ce taux varie pour les
différents individus d’un méme stage surtout en fonction des conditions physiologiques (Carlotti &
Nival P., 1992; Carlotti & Nival S. (1992).

Nous supposerons que la mortalité est plus importante pour les plus jeunes stages de
développement (nauplii) (Mullin & Brooks, 1970; Paffenhéfer, 1976).
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3.2.3.2.8 Taux de ponte des adultes de copépode.

La ponte est un processus qui dépend du vécu de I’adulte: les processus physiologiques qui
contrdle la ponte, la quantité et la qualité de la nourriture, la température et d’autres facteurs
déterminent le moment de la ponte, la quantité d’oeufs produits et leur viabilité.

Taux de ponte des adultes de copépode

pony = ponmax -1, + ponminy

avec X adultes de Oithona similis (OS12C) ou de Calanus finmarchicus (CF12C)

¢ Calcul de la limitation

/

ponX « si  bioy <spon, alors | 0

ponX =

C bioy — spon
+ si bioy, >spon, alors | x — POy

ponX = .
k oy + bioy — spon,

=t
ponmax, pon, (j~)

ponmin

ponmin, ~

o . bio,

[
spon

EcoMod 3. Tableau 3.48: Formulation mathématique des taux de pontes chez les copépodes.

La paramétrisation de ce processus, dans EcoMod 3, dépendra essentiellement de la quantité et de
la qualité de la nourriture. De nombreuses expériences démontrent que la production des oeufs est
fortement influencée par la qualité et la quantité de la ration alimentaire: Gaudy (1974) observe
que la production augmente tres rapidement avec un excés de nourriture. La production des oeufs
par Acartia clausi cesse pour de basses concentrations de nourriture et cette production atteint un
maximum qui augmente avec la température si la concentration de nourriture est trés haute
(Sekiguchi & al., 1980). Verity & Smayda (1989) montrent que la taille des proies est aussi un
facteur essentiel car Acartia sp. ne se reproduit pas quand des colonies (>200 pm de diamétre) ou
des cellules simples (3-5 um) de Phaeocystis sp. sont fournies comme nourriture. Nous admettrons
qu’il existe toujours un faible taux de ponte (ponmin, ) quel que soit la quantité de nourriture
disponible (tableau 3.48). Ce taux de ponte se rapprochera d’un taux de ponte maximal
(ponmax , +ponmin, ) si les conditions nutritives sont suffisantes. La soudaine production des
oeufs pendant le FLEX’76 correspond trés bien aux blooms de phytoplancton et ce pour les deux
especes de copépodes représentés. Nous considérerons qu’une production massive d’oeufs pourra
survenir si la concentration de nourriture dépasse un certain seuil (spon, ) qui est introduit dans la
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La constante de demi-saturation k ¢ sera élevée, de telle fagon que la

pon

limitation [,,.
production simulée des oeufs soit importante une fois ce seuil dépasse.

La ponte des oeufs dépend donc de la concentration de nourriture mais pas de n’importe quel type
de nourriture. Cette production est une fonction de la biomasse des proies potentiellement
capturables (bio,) qui contient les préférences alimentaires (taille et nature de la proie) du
prédateur. Marshall (1949) trouvait que la période de production maximale des oeufs pour
plusieurs petites espéces de copépodes, dont Oithona similis, survenait au moment de la
production maximale des diatomées.

3.2.3.2.9 Taux d’éclosion des oeufs de copépodes.

Nous utiliserons la fonction de Belehradek qui estime le temps d’éclosion des oeufs, fonction qui
dépend de la température. Le taux d’éclosion sera déterminé en calculant I'inverse de cette
fonction (tableau 3.49). Les différentes valeurs des paramétres sont reprises dans le tableau 3.52.
Les paramétres pour Oithona similis ont été déterminés par Eaton (1971).

Taux d’éclosion des oeufs de copépode
1
ol (T+02,

ecloy = o1

avec X: oeufs de Oithona similis (OS0C) ou de Calanus finmarchicus (CFOC)

eclo, (7)

Température (°C)

EcoMMod 3. Tableau 3.49: Formulation mathématique des taux d’éclosion des oeufs de copépode.

3.2.3.2.10 Taux de développement des copépodes.

Nous calculerons les taux de développement en prenant I'inverse des temps de développement
(Wroblewski, 1980, 1982). Cette hypothése signifie que le recrutement dans le stage est constant
et que tous les individus d’un méme stage passeront exactement le méme temps dans ce stage. Le
temps de développement d’un stage de copépode dépend avant tout de la nourriture et de la
température ambiante (Vidal, 1980 b): la durée moyenne des stages diminue de fagon hyperbolique
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quand la concentration de nourriture augmente et le temps minimal de développement diminue de
fagon logarithmique avec une augmentation logarithmique de la température. L’histoire du
copépode déterminera la vitesse 4 laquelle il se développera. Les processus impliqués sont trés
compliqués et nous utiliserons le modeéle de Vidal (1980 b) pour calculer les temps de
développement des différents stages. Nous tenterons aussi d’introduire le vécu de I’organisme bien
que cette notion soit théoriquement impossible d’accés dans notre type de modéle car nous ne
suivons pas les individus un par un (principe Lagrangien). Les variables d’état représentent un
ensemble d’organismes décrits par leur biomasse qui ont tous les mémes caractéristiques et il est
impossible d’avoir acces a la variabilité individuelle.

Le temps que passe un copépode dans un stage, avant de subir sa prochaine mue, dépend de son
vécu. Sachant que son temps de développement est principalement déterminé par la température et
par la concentration de nourriture, nous essayerons d’introduire au niveau de ces deux facteurs
'influence des conditions ambiantes antérieures. Nous calculerons pour chaque couche d’eau

(maille du modéle) la température moyenne (T') et la concentration de nourriture moyenne (bio;)

sur une certaine période de temps (Ting) juste avant le calcul des temps de développement
(tableau 3.50, (1 a 3)).

Les équations des lignes (4) et (6) (tableau 3.50) sont tirées de Vidal (1980 b), elles calculent
respectivement le temps de développement minimal de chaque stage (Dmin;) qui dépend

exclusivement de la température et le temps de développement (D ;) qui est une fonction de la

température et de la concentration de nourriture. Tous les paramétres qui interviennent dans les
calculs sont repris dans le tableau 3.52. Les valeurs ont été estimées de telle fagon que les temps
de développement calculés soient assez représentatif des résultats du FLEX’76.

Les stages NI et NII de Calanus finmarchicus ne se nourrissent pas et donc la concentration de
nourriture n’est pas en mesure d’influencer leurs temps de développement. Nous supposerons
donc que leur temps de développement (D) est égal a leur temps de développement minimal

(Pmin ; ) qui ne dépend pas de EE (tableau 3.52, (5)). La variable Q (exposant spécifiant la

pente de la courbe) est pleine d’incertitudes, nous ’avons estimée a partir des quelques résultats
de Vidal (1980 b) qui travaillait avec le copépode Calanus pacificus et nous supposerons que ces
estimations sont valables pour Calanus finmarchicus et Oithona similis. Cette variable dépend a la
fois de la température et du stage ( j ), nous ’avons estimé par 1’équation d’un plan (plan qui n’est
pas réel car les valeurs de j son discrétes).

Les deux figures, au bas du tableau 3.52, montrent deux exemples de calcul du temps de
développement: la premiére est représentative d’un stage qui ne se nourrit pas comme les stages
NI et NII de Calanus finmarchicus (le temps de développement est indépendant de la
concentration de nourriture). La seconde est un exemple de ce que I’on peut obtenir pour les
autres stages. Les temps de développement augmentent quand la température et/ou la
concentration de nourriture augmente.

Les taux de développement sont calculés en prenant I’inverse des temps de développement de
chaque stage (tableau 3.50, (8)).
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¢ Calcul du temps de développement minimal pour un stage j:

) D minj = 10(A+BlogT) avec

& Calcul du temps de développement pour un stage j:

%) & Temps de développement des stages NI (CF1C) et NII (CF2C)
de Calanus finmarchicus:

(6) & Temps de développement des autres stages de Calanus
finmarchicus et de tous les stages de Oithona similis:

¢ Calcul du parameétre Q.

Temps de développement (j)
(Stages NI et N1l de CF)

500

9.0
8.0
7.0
6.0
5.0
4.0

bio, (ug C/1)

50

Température {(°C)

1) & Période d’intégration juste avant le calcul des taux de transfert:
2) # Température moyenne:
3) & Abondance moyenne de la nourriture:

& Calcul des taux de transfert des stages de développement de Oithona similis et Calanus finmarchicus:

®) Trans ;= DL

Calcul des taux de transfert pour les stages de copépode

+ Température et abondance moyenne de la nourriture sur une certaine période de temps Tlng dans une couche d’eau:

Ting =t2—1t1

Tl j’zT(t)dt

12—l

bi ! tzb' (t)dt
=— 10 ;
: 22—

QS
-

A=aly - j+bly
B=a2, j+b2,

Dj=Dminj

@ Q=0 (T=T0,)— B (j—jOx)+Q0,

Temps de développement (j)
(Autres stages de CF et stages de OS)

500

bio, (ng C/)
0’6

09

~ o o »
o o =] o
8o T B0 e
2 N N e
Température (°C)

Ecohfod 3. Tableau 3.50: Formulation mathématique des taux de transfert.
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3.2.3.2.11 Vitesses de migration verticale des copépodites de
Calanus finmarchicus.

L’analyse des résultats du FLEX’76 révéle que les stages copépodites de Calanus finmarchicus
entreprennent des migrations verticales & ’échelle de la journée (cycle nycthéméral). D’autres
études en milieu naturel montrent que les copépodites de plusieurs espéces réalisent des migrations
verticales aprés le stage CII (Atkinson & al.,, 1992). Le stage a partir duquel commencent les
migrations verticales dépend étroitement de ’espece considérée. L’amplitude de ces migrations
verticales augmente progressivement pendant le FLEX. Ce changement de comportement peut
principalement étre attribué d’une part a la succession des différents stages, pendant le FLEX ,
avec une nette prédominance des plus vieux stages a la fin du FLEX, et d’autre part & la quantité
mais aussi a la qualité de la nourriture présente dans la colonne d’eau.

De nombreuses théories ont été élaborées pour expliquer les raisons et les causes de ce
comportement. Certaines tentent d’expliquer ce phénoméne par une stratégie qui consisterait &
éviter les prédateurs potentiels pendant le jour et donc les copépodes plongeraient pour ce mettre
a Pabri dans I'obscurité (Zaret & Suffern, 1976). D’autres estiment que les caractéristiques
physiologiques de I’organisme déterminent son comportement migratoire et la température semble
étre un facteur important car les organismes ont un métabolisme plus bas pour de basses
températures. La migration pourrait alors étre interprétée comme un moyen par lequel I’organisme
¢conomiserait ces ressources énergétiques. Vidal (1980 a) suggére que, pour optimiser leur taux
de croissance dans un environnement limité par la nourriture, les petites espéces de copépode et
les premiers stages de développement vivent dans les eaux de surface plus chaudes. Quand les plus
vieux stages de développement atteignent une taille critique, une croissance optimale peut
seulement survenir a de basses températures sous de telles conditions nutritives. Ces théories
fournissent des arguments qui peuvent expliquer la plongée de ces organismes mais il est aussi
nécessaire de connaitre les facteurs qui motivent leur remontée alors que la température dans les
couches de surface ne leur est pas favorable. Les concentrations de nourriture sont généralement
plus importantes en surface et il est probable que ce soit la principale cause de la remontée
pendant le nuit.

L’¢clairement est aussi considéré comme un facteur déterminant des migrations verticales bien
qu’il n’ait, a priori, aucune influence directe sur la physiologie de I’organisme. Elle agirait plut6t
comme un signal qui déclencherait les mécanismes de la migration.

Tres peu de modele ont tenté de modéliser la migration verticale des copépodes car il faut au
minimum une structure verticale et il est aussi souhaitable que les différents stages apparaissent
comme des variables d’état. Le terme de migration qui apparaitra au niveau des équations
différentielles partielles sera équivalent a celui que nous utilisé pour la sédimentation du
phytoplancton. Seul le signe de la vitesse pourra étre différent.

La vitesse de migration verticale, dans EcoMod 3, sera une fonction de I’éclairement et de la

quantité de nourriture. La lumiére sera le moteur de cette migration, la concentration de
nourriture agira comme un agent perturbateur du cycle idéal de migration engendré par la lumiére.
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¢ Intensité de la vitesse de migration: w ;= wmax i ll w lij
¢ Calcul des limitations:
bio; — b0,
% Limitation par la nourriture: lle =]~ -
k,,,; +bio, — b0,
1(2)- 1,
& Limitation par la lumiére: wi =
/)
ey +[1(2)— 1]

¢ Direction de la migration verticale:
si I(z)—-1,20 alors mig;=w;

si I(z)—1,<0 alors mig,=-w,

Vitesse de migration verticale mig, (m/j)

bio,

-100 0 100

I(z) - Iwj

Vitesse de migration verticale des stages copépodites de Calanus finmarchicus (CI 4 CVI)

EcolMod 3. Tableau 3.51: Formulation mathématique des vitesses de migration verticale pour les copépodites de Calanus finmarchicus.
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Chaque stage copépodite de Calanus finmarchicus sera caractérisé par une vitesse maximale de
migration (wmax ;) et cette vitesse sera d’autant plus grande que le stage sera vieux (tableaux

3.51 et 3.52).

Deux limitations seront en mesure de moduler la vitesse maximale de migration. Nous
supposerons que chaque copépodite essayera de suivre une certaine valeur de 1’éclairement 4,)

pendant le jour: si un copépode essaye de suivre cette valeur particuliére de I’éclairement un cycle
journalier sera nécessairement généré. La capacité du copépode & suivre cette valeur dépend
jusqu’a maintenant de sa vitesse de migration maximale. Imaginons que notre copépodite se
trouve, pour une raison quelconque, éloigné de cette valeur 7 w- A un instant donné, cette valeur

de I'éclairement se trouve & une certaine profondeur alors que notre copépodite est soit situé au-
dessus, soit situé au-dessous (la couche d’eau ou il se situe est caractérisée par une autre valeur
d’éclairement I(z). 1l sera normal de considérer que si notre copépodite atteint la profondeur ou se
situe la valeur I, de I’éclairement, sa vitesse de migration sera nulle. La limitation L, agira

comme une force de rappel, c’est a dire que plus notre copépodite sera éloigné de sa valeur
d’éclairement I, , plus sa vitesse de migration sera importante. Cette limitation ne détermine que

I'intensité de la vitesse. Les I,, seront choisis de telle fagon que I’amplitude des plus vieux stages
copépodites soit la plus importante (Bougis, 1974; Atkinson & al., 1992).

Pendant la nuit, selon cette paramétrisation, notre copépodite se trouvera dans la couche de
surface qui est la derniére couche par laquelle notre valeur de I’éclairement I st passée. La

condition limite que nous imposerons & I’interface air-mer empéchera que notre copépodite quitte
le systéme.

Au court de ce cycle idéal induit par la lumiére notre copépodite traversera différentes couches qui
auront chacune leurs caractéristiques propres. La concentration de nourriture sera en mesure de
modifier la vitesse de migration de notre organisme. Elle agira comme un frein sur le cycle induit
par la lumiére. Plus la concentration de nourriture sera élevée, plus I’organisme essayera de rester
en contact avec son substrat nutritif. Cependant, plus il passera de temps dans une certaine couche
ou les conditions nutritives sont favorables, plus la force de rappel sera importante car, entre
temps, sa valeur d’éclairement se sera éloignée. Atkinson & al. (1992) observaient en milieu
naturel les migrations verticales de quatre espéces de copépodes et ils constataient que pendant la
nuit, ces copépodes se situaient au niveau du maximum de la chlorophylle entre 15 et 30 m de
profondeur.. De plus, ces auteurs ont remarqué que les copépodes analysés dans une zone
continentale (plus riche en nourriture) avaient une période de nutrition beaucoup plus longue (16
heures) que ceux d’une zone océanique pauvre en ressources nutritives (8 heures). II est
raisonnable de penser que plus la nourriture est importante, plus les copépodes restent au niveau
des fortes concentrations de nourriture et que la période de nutrition augmente.

La limitation /,,; reproduit I'effet de la concentration de nourriture sur la vitesse de migration

verticale. Une importante caractéristique est que notre copépodite ne freinera pas sa vitesse de
migration si la concentration de nourriture dans une certaine couche est au-dessous de son seuil de
nutrition b0j.
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Les constantes de demi-saturation k,,; et k,,; sont importantes car elles déterminent, en quelque

sorte, les affinités qu’ont les copépodites vis a vis de leur nourriture et vis a vis de la valeur de
I’éclairement qu’ils suivent. Il existe des espéces eurylumes qui supportent de grandes variations
de lumiére autour de I’éclairement optimal 7, et des espéces sténolumes beaucoup plus strictes.
Selon Bougis (1974), Calanus finmarchicus est plutét une espéce eurylume et son éclairement
optimal 7, est d’environ 30 a 40 % de I’éclairement de surface.

Le sens de la migration verticale est déterminé par la position relative du copépodite par rapport a
sa valeur de I’éclairement 7, . Si un copépodite se trouve sous cette valeur, il devra se diriger
vers la surface (phototactisme positif) et sa vitesse sera positive. Au contraire, s'il se trouve a une
profondeur plus faible que celle de sa valeur, il devra descendre (phototactisme négatif) et sa
vitesse de migration sera négative. Selon Bougis (1974), les vitesses ascensionnelles de Calanus
finmarchicus sont comprises entre 360 et 1584 m/j alors que les vitesses de descente varient entre
1128 et 2568 m/j. Selon Rudjakov (1970), la montée des organismes serait un processus actif alors
que leur descente serait un processus passif car la vitesse de chute des animaux anesthésiés est du
méme ordre. '

La figure du tableau 3.51 montre un exemple de notre modéle de migration verticale. L’axe des
abscisses représente en fait I’éloignement du copépodite par rapport a la valeur I,;. Si I’organisme

se trouve dans la couche d’eau ou se situe la valeur I, sa vitesse sera nulle quel que soit la

concentration de nourriture présente. Sous le seuil de nutrition b0j (15 pg C/l), la vitesse est
indépendante des concentrations de nourriture et la force de rappel est d’autant plus grande (tant6t
positive, tantdt négative) que 1’éloignement est important. Quand la concentration de nourriture
est suffisante, la vitesse de migration diminue.
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Concentration de nourriture pour le calcul du taux de respiration pour la

Paramétres

stage j oeuf NI NII
maintenance

Z1 6.

Z2 18.

oS 19.5

CF 18. *
Seuils de nutrition

zZ1 5.

Z2 15.

oS 15. *
CF 15. *

Constantes de demi-saturation pour I’ingestion de Z1 et Z2 et coefficients d’Ivlev

pour l’ingestion des stages de OS et CF
Z1 2. )

z2 10. .

oS 0.0153 *

CF 0.0109 *
Poids moyen d’un individu

Z1 0.0093

Z2 0.09 .

oS 0.01 0.02 0.04
CF 0.1 0.11 0.115

Fraction assimilée

Constante de demi-satruration pour le calcul du rendement de croissance Y

Z1 0.6

Z2 0.6

oS 0.7

CF 0.8 *
Rendement maximal de croissance

Z1 0.6

Z2 0.625 :

oS 07 *
CF 0.7 *
Z1 1

Z2 1.

oS 1. *
CF 1. *

Z1 4.5

Z2 5.

(O 5.5 * *
CF 5.5 * *
Coefficient qui détermine la pente al j
Z1 0.

72 0.

oS 0. *
CF 0. .
Coefficient qui détermine la pente a2 j
Z1 0.5

y#) 0.5

oS 0.5

CF 0.5 *
Taux de mortalité

Z1 0.03

Z2 0.03

0OS 0.09 * *

*  *

Unités

CIv cv CVl

pg Ci

* *

* * *
ng Cn

* * *
* * X

ng CNou V(pg C)

* * *
* * *
pg Clind.

2.52 3.48 5.43
18.09 3991 8875
sd

* * *
* * *
sd

* * *
* * *
j—l

* X *
* * *
pg C/ng N

* * *
% * %
sd

* * *
* * *
sd

* * *
* *

.j_l

* ] *




CF 0.15 0.09 * * * * * 0.03 * * * * *
Type de la mortalité sd
Mm i
Z1 0
22 0
Os 0 * * * * * * * * * * * *
CF O * * * * * * * * * * * *
Vitesses maximales de migration verticale m/j
wmax ;
CF -120. -240. -480. -720. -960. -1200.
Eclairement pour lequel la vitesse de migration verticale est nulle Ly, pE/m?/s
]
CF 100. 80. 60. 50. 40. 35.
Constante de demi-saturation pour la limitation par Ia nouuritue de la vitesse K, ug C1
migration 1Wj
CF 2. * * * * *
Constante de demi-saturation pour la limitation par I’éclairement de la vitesse Koo pE/m¥/s
migration 2Wj
CF 50. * * * * *
Paramétres Symboles Unités Valeurs
Coefficient du taux d’ingestion de la fonction allométrique 4 20°C  f1 pg C%2j! 63.
Exposant de la fonction allométrique du taux d’ingestion maximal a {2 sd -0.21
20°C
Coefficient pour I'influence de la température sur le taux d’ingestion {3 sd 0.3768
Exposant pour I’influence de la température sur le taux d’ingestion 4 sd 1.05
Temps d’intégration pour le calcul des taux de développemnt Ting J 0.125
Parameétres Symboles Unités Valeurs
i Z2 [o1] CF
Facteur de courbure pour la variation journaliére de sd 1 *
I’ingestion . nj
Fraction qui détermine le minimum du taux d’ingestion sd 0.125 0.5
maximal a midi amp j
Facteur multiplicatif du taux d’ingestion maximal - sd 1.875 1.5
J
Taux de ponte minimal . -1 0.007 0.0002
ponmin_ ; ]
Taux de ponte maximal -1 0.002 0.25
ponmax ; J
Seuil de ponte pg C/1 50. 100.
spon j
Constante de demi-satruration pour le caleul du taux de ug C/l 1. *
ponte ‘ kpon j
Facteur pour le calcul des taux de transfert sd 0.00018  *
d o ;
J
Facteur pour le calcul des taux de transfert B sd 0.00018 *
J
Facteur pour le calcul des taux de transfert To °C 5. *
Jj
Facteur pour le calcul des taux de transfert " sd 1 *
]
Facteur pour le calcul des taux de transfert Qo /(pg C) 0.035 -
J
Facteur pour le calcul des taux de transfert ; sd 0.085 0.1075
al :
J
Facteur pour le calcul des taux de transfert bl sd 1.0765 *
J
Facteur pour le calcul des taux de transfert 5 sd 0.005 0.02
a2 :
J
Facteur pour le calcul des taux de transfert b2 sd -0.9 -14
J
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Facteur de proportion pour le calcul des efficacités de sd 15. 10. 14. 20.
capture fid j
| Facteur de proportion pour e caleul des efficacités de . sd 22 4. 5. 10.
capture timax ;
Facteur de proportion pour le calcul des efficacités de . sd 100. 106. * 520.
capture fmin
Facteur pour le calcul des efficacités de capture sd 0.05 0.25 02 *
oav
J .
Facteur pour le calcul des efficacités de capture sd 0.05 0.4 * *
yav j
Facteur pour le calcul des efficacités de capture ua sd 0.8 0.75 0.7 0.8
r
J
Facteur pour le calcul des efficacités de capture sd 0.4 * * 0.2
yar .
Facteur pour le calcul des efficacités de capture sd 10. 2. * 4.
P2av j
Facteur pour le calcul des efficacités de capture sd 2. * * 4.
P2ar j
Constante pour le calcul du taux de ponte ol sd 1403. 1122.
J
Constante pour le calcul du taux de ponte o2 sd 5. 14.1
J
Constante pour le calcul du taux de ponte 3 sd -2.05 *
@3
J

EcolMod 3: Tableau 3.52. Valeurs des paramétres pour le sous-modéle du zooplancton et pour la simulation standard. (*): la valeur est identique &

celle qui se trouve a sa gauche. sd: sans dimension.
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3.2.3.3 Sous-modéle POM-DOM-bactéries.

Les organismes qui se développent dans la colonne d’eau produisent souvent une importante
quantité de matiéres organiques détritiques, de composition trés diverse, surtout aprés un bloom
printanier. Cette forte production coincide généralement avec une détérioration de la santé de
’écosystéeme, détérioration qui est surtout provoquée par une limitation de la croissance
phytoplanctonique. Cependant, un écosystéme bien portant peut aussi produire de grandes
quantités de matiéres si par exemple [activité zooplanctonique est importante. Les principales
sources de ces matiéres organiques détritiques sont d’une part I’exsudation, la sédimentation et la
mortalité du phytoplancton, d’autre part I’égestion et la mortalité du zooplancton.

Les tailles de ces détritus peuvent étre aussi variées que leurs compositions, certains de ces
détritus sont classés arbitrairement parmi les matiéres organiques dissoutes, les autres parmi les
matiéres organiques particulaires. Les caractéristiques physiques et biochimiques  qui les
accompagnent déterminent leurs réles futurs au sein de 1’écosysteme. La taille, la densité et la
forme des particules détermineront en partie leurs temps de résidence dans la colonne d’eau. En
partie seulement car les conditions hydrodynamiques ambiantes peuvent fortement influencer la
distribution de ces détritus.

Pendant et aprés un bloom printanier, la majorité de ces détritus est produite dans les couches de
surface aux environs des zones de plus fortes activités biologiques. Les matiéres organiques
dissoutes (DOM) et les plus petites particules auront tendance a s’accumuler dans les couches ou
elles ont été produites. De plus, si une thermocline existe, la sédimentation éventuelle des plus
petites particules peut étre arrétée au niveau de la barriere de diffusion. Les plus grandes particules
sédimenteront avec une certaine vitesse, vitesse qui dépend a la fois de leurs caractéristiques
propres et des conditions hydrodynamiques. Les plus grosses particules pourront passer sans
difficulté la barriére de diffusion au niveau de la thermocline.

Cela ne veut pas dire qu’il n’existe pas de matiéres organiques dissoutes (DOM) et de petites

particules sous la thermocline. Elles peuvent étre transportées a partir des couches de surface vers

le fond quand les conditions hydrodynamiques le permettent comme cela peut étre le cas pendant
une forte tempéte. Elles peuvent aussi provenir du sédiment: pendant le FLEX, la turbulence du
fond générée par les marées entrainait une resuspension des matieres. Elles peuvent aussi étre
importées latéralement mais elles peuvent surtout étre produites localement. Cette production
locale a principalement deux sources: les organismes qui résident habituellement dans ces zones et
la décomposition des grosses particules produites dans les couches de surface et qui ont
sédimenté. Cette décomposition peut étre chimique et/ou biologique.

Dans tous les cas ces particules jouent un rble trés important dans 1’écosystéme car elles
permettent le développement des organismes benthiques pendant une période plus ou moins
longue. De nombreux organismes pélagiques (bactéries, zooplancton) dépendent de ces ressources
nutritives: les détritus sont alors transformés, décomposés, recyclés et ils peuvent agir de fagon
indirecte sur la production primaire. Des phénoménes de compétition existent pour les détritus
entre les bactéries et les organismes filtreurs (Azam, 1984; Azam & Cho, 1987, Pomeroy &
Wiebe, 1988) ainsi qu’entre les bactéries et le phytoplancton pour certains éléments nutritifs
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(Azam & al., 1983; Wheleer & Kirchmann, 1986; Tupas & Koike, 1990). Il est donc trés
important de prendre en compte les composants majeurs de ces détritus (DOM, POM) ainsi que
les organismes qui sont capables de les transformer et de les utiliser (bactéries, zooplancton). Les
interactions POM-zooplancton ont déja été inclues dans le modele, les seuls organismes qui seront
décrits dans ce sous-modéle seront les bactéries. Seules les interactions au niveau du systéme
pélagiques seront abordées.

3.2.3.3.1 Structure et variables d’état.

Beaucoup de modeles représentent ce systéme par un flux unique reliant la matiére organique
particulaire détritique & un élément nutritif (reminéralisation). C’est ce que avons fait au niveau de
EcoMod 1, les bactéries du systéme y sont représentées de fagon implicite. Dans EcoMod 2, les
bactéries apparaissent de fagon explicite mais les processus de dégradation sont loin: des
connaissances que nous avons actuellement sur ce sujet. EcoMod 3 aborde la modélisation de ce
systeéme d’une fagon plus complexe mais certainement plus réaliste.

Le schéma conceptuel de ce sous-modele POM-DOM-bactéries est présenté par la figure 3.15. Ce
schéma est partiellement basé sur les travaux de Billen & Fontigny (1987) (figure 1.23 b). Les
noms des variables d’état, leurs symboles et leurs unités sont indiqués dans le tableau 3.53.

Le systéme est composé de 15 variables d’état: 5 classes de matiéres organiques particulaires
détritiques (POM1 a POMS), chacune de ces classes €tant exprimée en carbone et en azote. On
trouve également deux classes de matiéres organiques dissoutes détritiques (DOM1 et DOM2),
chacune d’elles étant de nouveau exprimée en carbone et en azote. Enfin, une variable d’état sera
utilisée pour représenter les bactéries libres en terme de carbone.

Chaque POM est caractérisée par une gamme de taille spécifique (Carte de EcoMod 3) qui lui
confére une vitesse de sédimentation constante (tableau 3.63). POM1 ne peut pas sédimenter car
les particules qui composent cette classe sont trop petites (0.2-2 pum). Il est a noter que nous
avons simplifié le schéma en n’indiquant qu’une seule classe de POM. Toutes les classes de POM
ont exactement les mémes types de flux sortants et entrants (mais les valeurs des flux sont
différentes).

Chaque DOM est caractérisée par son poids moléculaire: DOM1 représente les matiéres de faible
poids moléculaire, DOM2 représente les matiéres de haut poids moléculaire. La limite entre les
deux types de matiéres différe selon I’auteur: Lancelot & Billen (1985) donne une valeur de 1000
d alors Bianchi & Van Wambeke (1989) trouvent que la limite compatible avec un transport
direct des substrats est de 500 d.

Les principales sources du systéme sont au nombre de trois:
¢ les exsudats phytoplanctoniques qui peuvent alimenter un pool de DOM réfractaire qui sera

considéré comme une perte pour le systéme. La fraction labile des exsudats, c’est a dire la matiére
qui est susceptible d’étre décomposée par I’activité bactérienne pendant la période du FLEX, sera
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en fait constituée soit de DOMI, soit de DOM2. Rappelons que le rapport C'N des exsudats
(CsN,,) est constant (tableaux 3.29 et 3.35).

exsudation
. DoOM POM
~ réfractaire réfractaire
A
prédation
DoMiIC DoMz2C i . POMxC .
hydrolyse décomposition mortalité
, et égestion
DOMIN DOM2N POMxN
respiration
A
BACC —> mortalité

BACN " ——> prédation

flux de N2

N2

EcoMod 3. Figure 3.15: Variables d"état du sous-modéle POM-DOM-bactéries.

e les organismes morts qui alimentent les POM. De la méme fagon une fraction de cette source
sera considérée comme réfractaire (substances humiques) et elle sera directement éliminée du
systéme. Selon Servais & al. (1987), seule une petite partie du DOC est sensible a I'attaque
bactérienne, c’est la fraction biodégradable du DOC qui stimule la croissance. Pour ’eau de mer
(Mer du Nord), ces auteurs trouvent que 30 & 37 % du DOC est biodégradable et de plus, les
bactéries qui se développent dans ces eaux atteignent une biomasse maximale de 200 pg C/1 en
I’absence de protozoaires et a 20°C. Dans le modéle, trois types d’organismes peuvent mourir: le
phytoplancton, le zooplancton et les bactéries. Le zooplancton et les bactéries ainsi que leurs
cadavres ont des rapports C/N constants. Le phytoplancton mort aura le méme rapport C/N que le
phytoplancton vivant au moment précis de sa mort.
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* les pelotes fécales du zooplancton qui n’ont pas le méme rapport C/N que ’organisme qui les a
produit. Le rapport C/N de ces matiéres fécales est identique a la ration alimentaire ingérée par le
zooplancton.

Selon ces différentes sources il apparait qu’il est impossible de considérer des rapports C/N
constants au niveau de toutes les POM et DOM car certaines sources ont des rapports C/N
variables.

Variables d’état Symboles Unités

Concentration des matiéres organiques particulaires de classe 1 en terme de carbone POMIC ug /i
Concentration des matiéres organiques particulaires de classe 1 en terme d’azote POMIN ug N/I
Concentration des matiéres organiques particulaires de classe 2 en terme de carbone POM2C ug C/l
Concentration des matiéres organiques particulaires de classe 2 en terme d’azote POM?2 N ug N/
Concentration des matiéres organiques particulaires de classe 3 en terme de carbone POM3C ug C/l
Concentration des matiéres organiques particulaires de classe 3 en terme d’azote POM3 N ug N/l
Con»centration des matiéres organiques particulaires de classe 4 en terme de carbone POM4C ug C/l
Concentration des matiéres organiques particulaires de classe 4 en terme d"azote POMA4N ug N/
Concentration des matiéres organiques particulaires de classe S en terme de carbone POMSC ug C/l
Concentration des matiéres organiques particulaires de classe 5 en terme d’azote POMSN ug NI
Concentration des matiéres organiques dissoutes de faible poids moléculaire en tgrme de carbone DOMIC ug C /]
Concentration des matiéres organiques dissoutgs de faible poids moléculaire en terme d’azote DOMIN ug N/I
Concentration des matiéres organiques dissoutes de haut poids moléculaire en terme de ca.rbone. DOM2C Ug c/l
Concentration des matiéres organiques dissoutes de haut poids moléculaire en terme d’azote DOM2N ug N/
Concentration des bactéries en terme de carbone BACC HUE C/l

EcoMod 3. Tableau 3.53: Variables d’état du sous-modéle POM-DOM-bactéries.

L’exsudation et la mortalit¢ du phytoplancton sont habituellement considérées comme les deux
principales sources de matiéres organiques utilisées par les bactéries (Larsson & Hagtrom, 1982,
Lancelot & Billen, 1984, 1985). La contribution des niveaux trophiques supérieurs par les
processus de mortalité et d’égestion sont souvent plus faibles. Une étroite relation existe entre le
phytoplancton et les bactéries pendant les blooms printaniers de la Mer du Nord (Lancelot &
Billen, 1984).Les bactéries répondent trés rapidement a la production des exsudats et plus
lentement a la lyse du phytoplancton. Dans les eaux cotieres, Azam & al. (1983) estiment que la
production bactérienne peut représenter de 5 a 30 % de la production primaire. Pour Fuhrman &
Azam (1982), les bactéries consomment de 10 a 50 % du carbone fixé par le phytoplancton. Dans
les écosystémes marins tempérés et au printemps, Billen (1990) trouve un délai d’environ 10 jours
entre les pics du phytoplancton et des bactéries: cet auteur estime que ’utilisation des substrats de
faible poids moléculaire ne peut pas expliquer ce délai car ces substrats sont trés rapidement
assimilés mais que la lyse du phytoplancton permet d’attribuer ce retard a I’étape d’hydrolyse qui
limite la décomposition des substrats de haut poids moléculaire dont les concentrations sont
beaucoup plus importantes aprés un bloom.

Malgré la complexité du modéle, le processus de décomposition des POM en DOM2 est trés
simplifié: nous modéliserons de fagon implicite les bactéries liées qui sont en partie responsables de
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cette décomposition. Nous supposerons que toute la matiére décomposée transite obligatoirement
par DOM2 avant d’étre hydrolysée en DOM1.

Nous utiliserons la terminologie de Billen & Fontigny (1987) qui mentionnent I’existence de deux
types de substrats bactériens: les substrats ‘indirects’ (DOM2) et les substrats ‘directs’ (DOM1).
Seuls les substrats directs pourront étre assimilés par les bactéries, les substrats indirects devront
d’abord subir une hydrolyse qui n’est possible que par une action bactérienne.

Le rapport C/N bactérien sera maintenu constant. Ceci implique que les bactéries devront, comme
le zooplancton, réguler leur métabolisme face & une variabilité de la qualité nutritive de leurs
substrats. Cependant, nous verrons que les bactéries possedent certaines caractéristiques qui leur
permettent d’assimiler des nutriments inorganiques pour compenser, dans certaines circonstances,
un éventuel déficit en azote de leurs substrats de croissance. Nous admettrons que seul
I’ammonium (N2) pourra étre assimilé par les bactéries dans une telle situation. Selon Wheeler &
Kirchman (1986) et Goldman & al. (1987), 'urée est une source pauvre en azote pour les
bactéries: il y a un nombre limité de bactéries qui peuvent hydrolyser I'urée.

Le flux nommé ‘flux de N2’ représentera en fait le bilan net (assimilation-excrétion) de
’ammonium et ce flux pourra soit étre positif (gain de N2), soit négatif (perte de N2) pour la
bactérie.

Les bactéries respireront, mourront et pourront étre ingérées par des prédateurs. Tous les flux de
ce sous-modéle, a I’exception de la respiration et du flux de N2 chez les bactéries, seront doubles
avec une composante en carbone et une autre en azote.

3.2.3.3.2 Apports par exsudation du phytoplancton.

Les différentes voies des matieres exsudées, en terme de carbone et d’azote, conduisant au pool de
DOM réfractaire et 3 DOM1 et DOM2 sont détaillées dans le tableau 3.54. Différentes fractions
constantes (biodl et rmod) sont utilisées pour la répartition de cette matiére. Les valeurs, les
symboles et les unités des parametres utilisés sont rassemblées dans le tableau 63.

La composition du matériel exsudé est trés peu connu, Hellebust (1965) trouvait que jusqu’a 90 %
du matériel exsudé n’était pas identifiable. Selon cet auteur, les protéines représentent un trés
faible pourcentage des composés exsudés (1 & 5 %). pour cinq différentes classes de
phytoplancton. La plupart des composés présents ont un haut rapport C/N comparé au
phytoplancton vivant (Lancelot & Billen, 1985). Une partie du matériel exsudé est composé par
des matiéres organiques de faible poids moléculaire qui seront trés vite utilisées par les bactéries
(entre 2 et 20 h ) et par des composés de haut poids moléculaire beaucoup moins vite assimilés
(Lancelot, 1984). Fuhrman (1987) trouve que les substrats directs sont aussi vite assimilés qu’ils
sont produits et qu’ils ne sont jamais accumulés dans I’eau de mer.

Si DOM2 ne recevait pas les produits de la décomposition, les rapports C/N de DOM2 et DOM1
pourraient étre maintenus constants car le rapport CsN,, des exsudats est constant.
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Apports par exsudation du phytoplancton

JSlux d’exsudation en carbone: exC,, - PxC
Slux d’exsudation en azote: exN,, - PxN
Slux des DOM réfractaires en carbone: exC,, - PxC- (1~ biodl)
[flux des DOM réfractaires en azote: exN, - PxN - (1- biod 1)
Sflux vers DOMIC: exC,_ - PxC - biodl- r mod
Slux vers DOMIN: exN . - PxN - biodl-r mod
STux vers DOM2C: exC,, - PxC - biodl-(1-r mod)
Sflux vers DOM2N: exN ,, - PxN - biod1- (1 - r mod)
exsudation
(1--biod1) . DomM
“ réfractaire
biodl
rmod (1-rmod)
DoMiIC DoM2C
DOMIN DOM2N

EcoAfod 3. Tableau 3.54: Apports par exsudation du phytoplancton.

3.2.3.3.3 Apports par égestion du zooplanton et mortalité de
tous les organismes.

Comme dans le cas des apports par exsudation, nous supposons qu’une fraction constante (biod2)
des matiéres issues des processus d’égestion et de mortalité est biodégradable (tableau 3.55). Le

rapport des flux en carbone et en azote pour 'égestion n’est pas constant quel que soit le
zooplancton. Selon I’organisme, le rapport des flux en carbone et en azote pour la mortalité sera
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constant pour les bactéries et le zooplancton et variable pour le phytoplancton. Le taux mort,
représente le taux de mortalité quel que soit I’organisme concerné.

Apports par ’égestion du zooplancton et par la mortalité de tous les organismes
Jj: indice d’un zooplancton et X: indice ou biomasse d’un organisme

Sflux de la fraction biodégradable - (1 —ass; ) ZjC - biod?2
des pelotes fécales en carbone:
_ Cl odé 1
flux de la fr c’zctzon biodégradable . (1 — uss. ) . ZC biod2
des pelotes fécales en azote: J J CsNra,
flux de la fraction réfractaire - (1 —ass, ) ZjC- (1-biod 2)
des pelotes fécales en carbone:
Sflux de la fraction réfractaire T 1 e
des pelotes fécales en azote: d (1 assj) CsNra, Zc (1 bzod2)
Slux de la fraction biodégradable mort - X - biod?2

des organismes morts en carbone:

lux de la fraction biodégradable .
A f & morty - X -biod2
des organismes morts en azote: CsN
flux de la fraction réfractaire mort, - X - (1- biod2)
des organismes morts en carbone:
ux de la fraction réfractaire .
/! / % morty - - X - (1- biod?2)
des organismes morts en azote: CsN,
POM
réfractaire
A
(1-biod2)
POM=C biod2 égestion -
mortalité
POM=N biod2
(1-biod2)
A 4
POM
réfractaire

EcoMod 3. Tableau 3.55: Apports par égestion du zooplancton et par mortalité des organismes.
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3.2.3.3.4 Décomposition des POMx en DOM2.

Ce processus est trés simplifié car nous supposerons que la décomposition est proportionnelle a la
quantité de POM présente. Les bactéries liées a la matiere organique particulaire sont modélisées
d’une fagon totalement implicite et ceci implique que leur activité est constante quel que soit la
quantité et la qualité des substrats qu’elles décomposent. D’une mani€re rigoureuse, ce processus
devrait étre une fonction de la température car ce facteur influence non seulement le taux de
croissance des bactéries liées mais aussi les réactions purement chimiques de dégradation de la
matiére. Le taux de décomposition que nous utilisons est constant et le flux des matiéres
décomposées sera le produit de ce taux par la concentration d’une certaine POMx a la fois en
terme de carbone et en terme d’azote. Les valeurs du taux de décomposition ont été discutées

dans le cadre du modéle EcoMod 2.

3.2.3.3.5 Hydrolyse de DOM2 en DOMI.

L’hydrolyse des substrats indirects en substrats directement assimilables par le bactérioplancton est
un processus qui est controlé par les bactéries qui synthétisent les exohydrolases (enzymes
hydrolysantes) et par la température (Tableau 3.56). Il semblerait que les exohydrolases soient
fixées a la paroi bactérienne car 70 & 100 % de I’activité enzymatique se trouve dans la fraction de
0.2 4 2 um qui correspond & la gamme de taille des bactéries (Hollibaugh & Azam, 1983; Vives

Rego & al., 1985).

Hydrolyse de DOM?2

¢ Calcul du taux d’hydrolyse:
hy = hy max- .,

avec: hy max = hya T+ hyO

DOM?2C
ZDOM?_ =
kpoy, + DOM2C

¢ Calcul des flux:
hydrolyse en carbone. hy- BACC

MOD2N

hydrolyse en azote: hy- BACC -
MoD2C

EcoMod 3. Tableau 3.56: Hydrolyse des mati¢res organiques dissoutes de haut poids moléculaire.

Le taux d’hydrolyse (hy) est le produit d’un taux d’hydrolyse maximal (hymax) et d’une limitation
(Ipon>) qui module le taux en fonction des concentrations de substrats présents (DOM2C). Le

taux d’hydrolyse maximal est une fonction de la température (Lancelot & Billen, 1985). Nous
avons choisi une relation linéaire pour décrire cette influence.
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Nous utiliserons 1’hypothése de Billen & Servais (1989) pour les besoins de la modélisation:
’action des exohydrolases sera considérée comme une propriété constitutive de la biomasse
bactérienne. Ces auteurs trouvent des constantes de demi-saturation trés élevées pour les
processus d’hydrolyse, elles sont comprises entre 250 et 2500 pg C/l. Notre valeur sera de 1375
ug C/l pour k,,,, et 'on peut s’attendre a ce que cette étape freine d’une part la croissance
bactérienne et que les matiéres organiques dissoutes de haut poids moléculaire s’accumulent dans
la colonne d’eau. Selon Rogers (1961) et Somville & Billen (1983), cette étape d’hydrolyse limite
la dégradation bactérienne des matiéres organiques de haut poids moléculaire.

3.2.3.3.6 Bactéries libres.

~ Nous ne modéliserons pas les bactéries liées & la POM pour les raisons que nous avons indiquées
dans EcoMod 2 bien que certains modéles comme celui de Pace & al. (1984) prévoient une
variable d’état pour ces organismes. ‘

Le role des bactéries est central au sein de la boucle microbienne mais I’efficacité de cette boucle
reste toujours a démontrer car certains pensent qu’une grande partie du carbone assimilé est perdu
via la respiration (hypothése du ‘sink’) alors que d’autres croient qu’une proportion importante de
ce carbone assimilé peut parvenir jusqu'aux niveaux trophiques supérieurs (méso- et
macrozooplancton) via le microzooplancton (surtout les flagellés hétérotrophes) (hypothése du
‘link”). En fait, Ducklow (1991) donne des définitions plus précises du ‘link’ et du ‘sink’: le ‘link’
est le carbone transmis au maillon supérieur du réseau trophique alors que le ‘sink’ est le carbone
dissipé. Des études physiologiques et des études de terrain ont montré la haute efficacité de
capture et de conversion des bactérivores & partir des proies bactériennes (Fenchel, 1982). A
I’opposé, des études en mésocosme montrent que seulement une petite partie du carbone assimilé
par les bactéries échappe & la respiration (Ducklow & al., 1986).

La réponse métabolique d’une bactérie est trés complexe car elle dépend des substrats utilisés
(concentration, nature biochimique) et des conditions externes (température, salinité, etc...). La clé
du probléme ‘link-sink’ se trouve essentiellement a ce niveau bien que les efficacités de capture et
les capacités d’ingestion des prédateurs sont des paramétres qui ne doivent pas étre négligés.

La structure du modéle pour les bactéries aura de fortes similitudes avec celle que nous avons
décrite pour le zooplancton. De nouveau, nous utiliserons la théorie stoechiométrique pour que le
rapport C/N bactérien reste constant quel que soit la quantité et la qualité des substrats directs qui
seront assimilés. Selon la littérature, le rapport C/N des bactéries est beaucoup plus constant que
ceux du phytoplancton et des organismes qui ont la capacité de stocker des réserves car justement
ces petits organismes ne possédent pas de réserves intracellulaires. Selon Goldman & al. (1987), la
composition chimique des bactéries est relativement constante et leur rapport d’atomes C/N est de
5: ce rapport varie trés peu méme si le rapport C/N des substrats assimilés est trés variable.
Rappelons toutefois que la théorie stoechiométrique n’exige pas I'utilisation d’un rapport C/N
constant pour I’organisme mais cette méthode permet d’équilibrer les différents éléments
chimiques au sein méme de 1’organisme en fonction des apports et des pertes de ces €léments.
Cependant les modéles du zooplancton et des bactéries ne seront pas équivalents car les bactéries
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ont, entre autres, une particularité que le zooplancton ne posséde pas: une capacité a assimiler des
nutriments inorganiques sous certaines conditions de croissance.

3.2.3.3.6.1 Taux d’assimilation de DOM]1 et taux de
respiration pour la maintenance.

Le processus d’assimilation des substrats directs de faible poids moléculaire est modélisé de la
méme fagon que la procédure de I’hydrolyse, c’est a dire que le taux d’assimilation maximal
(umaxBA) sera une fonction linéaire de la température et il sera modulé par une limitation /,,,,,,
qui tient compte de la concentration externe du substrat DOM2C (tableau 3.57). L’assimilation
des composés dissous par la cellule bactérienne obéit a une cinétique Michaelienne décrite par
Caperon (1967) et Dugdale (1967). Les valeurs, les symboles et les unités des paramétres utilisés
sont rassemblées dans le tableau 63. La constante de demi-saturation utilisée pour ce processus est
celle de Billen (1990).

Taux d’assimilation de DOMI1C et taux de respiration pour la maintenance

o Taux d'assimilation de DOMIC:

(1 . MWBA=pumaxBA-l,,,
%) ' avec: WL max BA = bap- T + bao
DOM1C

) =
® pouL = T DOMIC

o Taux de respiration pour la maintenance:
bresBA
kpoy, + bresBA

() resOBA = LOBA = L max BA -

EcolMod 3. Tableau 3.57: Formulation mathématique du taux d assimilation de DOM1C et du taux de respiration pour la maintenance.

Les bactéries, comme le zooplancton, ont un métabolisme de maintenance qui permet le maintient
des fonctions vitales. Nous définirons donc un taux de respiration maintenance (tableau 3.57, (4))
dont la structure globale est équivalente a celle utilisée pour le zooplancton. Cependant deux
différences doivent étre notées: les bactéries assimilent directement leurs substrats dans le milieu
extérieur alors que le zooplancton assimilait ses ressources nutritives qui se trouvaient dans son
tube digestif. La conséquence de cette différence est qu’il ne sera pas nécessaire d’utiliser un
coefficient d’assimilation bien que certains auteurs comme Andersen & Rassoulzadegan (1991)
prévoient un flux d’égestion dans leur modele avec un pourcentage d’assimilation de 60%. Dans
notre modele nous considérons que toute la matiére contenue dans MOD1 est assimilable et que la
fraction non assimilable a été éliminée dans le pool de matiéres réfractaires. La seconde différence
concerne I’absence d’un seuil d’assimilation qui pourrait étre comparable au seuil d’ingestion ou
de nutrition chez le zooplancton. Dans la littérature, 1’existence d’un tel seuil n’a jamais été
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mentionnée mais cela ne signifie pas que ce seuil soit absent car il se pourrait que les techniques de
mesure du DOC ne soient pas assez précises pour le détecter.

C’est a partir d’une certaine concentration de substrat bresBA, nécessairement supérieure a 0, que
I’on calculera le taux de respiration pour la maintenance resOBA (tableau 3.57, (4)). Comme pour
le zooplancton, cette quantité de substrat compensera exactement les pertes de carbone
engendrées par la respiration de maintenance. Quand nOBA sera égal a uBA, la production nette
sera nulle. La température aura exactement les mémes effets sur le taux d’assimilation maximal et
sur le taux de respiration pour la maintenance: quand la température augmente le métabolisme de
maintenance augmente. Thingstad (1987) a mis en évidence, avec son modeéle, I’existence d’un
métabolisme de maintenance chez les bactéries.

Le taux d’assimilation pBA est une variable qui dépend de la température et de la concentration
du substrat. C’est en fonction de cette valeur que la réponse métabolique des bactéries pourra étre
différente et il est donc important d’étudier les différents cas qui pourront survenir.

3.2.3.3.6.2 Cas n°1: upa=o.

Cas n°l: uBA=0

o Calcul des flux
assimilation en carbone: assBAC =0

assimilation en azote: assBAN =0
respiration: resBA = resOBA- BACC
flux de N2: excBA = resOBA - L BACC
SN,
e Diagramme . .
respiration

...............

flux de N2

EcoMod 3. Tableau 3.58: Assimilation-Respiration-flux de N2 des bactéries. cas n°1.
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Ce cas est identique au cas n°1 pour le zooplancton. L’assimilation des substrats est nulle (tableau
3.58), le flux de respiration (resBA) doit étre égal au taux de respiration basal (resOBA) multiplié
par la biomasse des bactéries en carbone et le flux de N2 est calculé de telle fagon que le rapport
C/N des bactéries (CsN,,) reste constant. Cette situation entraine inévitablement une perte de
biomasse en terme de carbone et en terme d’azote. Le flux de N2 est, dans ce cas, toujours négatif
et ce flux correspond a un flux d’excrétion de I’ammonium.

3.2.3.3.6.3 Cas n°2: o< puBA<p0BA.

L’assimilation des substrats directs n’est pas nulle mais la quantité assimilée ne sera pas suffisante
pour compenser les pertes de carbone dues au métabolisme de maintenance (Tableau 3.59).

Casn°2: O0< uBA< LOBA
e Calcul des flux

assimilation en carbone: assBAC = uBA- BACC

N
DoOM1 B

assimilation en azote: assBAN = UBA - ACC
M1C
respiration: resBA = resOBA - BACC = assBAC + (:esOBA- BACC —assBAC )
1 3
flux de N2: excBA = assBAN + (resOBA - BACC — assBAC)- :
3 CsN,
4
o Diagramme
respiration
A
7 1 \
assimilation en C
assimilationen N —— —————
3 /4 -
¥ N AR \
/
\ 4
flux de N2

Ecolod 3. Tableau 3.59: Assimilation-Respiration-flux de N2 des bactéries. cas n®2, *
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Les calculs des processus impliqués sont trés similaires a ceux du cas n°2 pour le zooplancton mais
il n’existe pas de flux d’égestion et il n’est pas utile de calculer le rapport C/N du matériel assimilé
car la source de ce matériel est unique. Le rapport C/N du matériel assimilé est directement
déterminé par le rapport de DOMIC sur DOMIN. Nous admettrons que ce rapport est
représentatif de la qualité nutritive des substrats directs assimilés et que ce rapport ainsi que celui
des bactéries détermineront la réponse métabolique de ces organismes.

Nous supposerons que toute la matiére assimilée sera destinée soit a la respiration (flux 1), soit a
I’excrétion (flux 3). Le flux 2 est issu de la biomasse de ’organisme et il représente la différence
entre le flux de la respiration basale (flux total) et le fluxl. Les flux 4 et 2 sont équivalents au
rapport CsN,, prés. La perte de biomasse, dans cette situation, est moins importante que dans le

cas n°1 et le flux de N2 est toujours un flux d’excrétion.

3.2.3.3.6.4 Cas n°3: upa=poBa.

Les substrats directs assimilés compensent exactement les pertes de carbone dues a la respiration.
Toute la nourriture assimilée sera utilisée pour la respiration mais il n’y aura pas une diminution de
la biomasse (tableau 3.60).

Cas n°3: uBA=p0BA

o Calcul des flux

. assimilation en carbone L .
calculs identiques au cas n°2

assimilation en azote

respiration: resBA = resOBA- BACC = assBAC
Sflux de N2: excBA = assBAN
. Di.agmmme
respiration
C
assimilation en C
assimilation en N ---------------
v
flux de N2

EcoMod 3. Tableau 3.60: Assimilation-Respiration-flux.de N2 des bactéries. cas n°3.
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Les flux 2 et 4 du tableau 3.58 ont disparu, seuls les flux 1 et 2 restent. Jusqu’a présent le rapport
DOMIC/DOMIN n’a jamais pu influencer la biomasse des bactéries car il n’y a jamais eu
augmentation de cette biomasse.

3.2.3.3.6.5 Cas n°4: uBA>poBA.

Le modéle que nous utiliserons dans ce cas sera différent du modéle que nous avions construit
pour le zooplancton (cas n°4). Une équation trés importante de ce nouveau modéle (calcul du
paramétre ®: tableau 3.61) provient de la formule établie par Parnas (1975) et qui était
successivement utilisée par Fenchel & Blackburn (1979), Billen (1984), Lancelot & Billen (1985)
et Goldman & al. (1987). Lancelot & Billen (1985) ont démontré expérimentalement 1’utilité de la
formule de Parnas (1975). Les autres équations proviennent de notre étude. Quand nous
utiliserons ces formules, nous supposerons que les pertes, qui peuvent survenir par excrétion de
matieres organiques dissoutes, sont négligeables.

Tout le raisonnement, dans ce modéle, est basé sur le rendement de ccroissance en terme de
carbone (K2C) que nous appellerons aussi YOBA. La particularité importante de ce modéle est
que YOBA est indépendant du rapport C/N de la matiére assimilée (DOM1C/DOMIN).

Par contre, nous supposerons, comme dans le cas du zooplancton, que le rendement de croissance
net YOBA est une fonction croissante du taux d’assimilation (tableau 3.61). Si le taux
d’assimilation pBA est égal au taux de respiration basal (resOBA=p0BA), YOBA sera nul. Cela
signifie que, dans ce cas précis, tous les substrats assimilés seront respirés et excrétés.

Les valeurs du rendement de croissance chez les bactéries sont trés variables et les estimations
sont nombreuses: Lucas & al. (1981) et Newell & al. (1983) donnent des valeurs aussi hautes que
0.37 quand le rapport C/N du substrat est bas alors que les rendements de croissance sont compris
entre 0.07 et 0.13 quand les substrats ont un rapport C/N élevé (Linley & al., 1983; Newell & al.,
1983). McManus (1991) donne une valeur de 0.5. Selon Billen & Servais (1989), il existe une
controverse pour la valeur du rendement de croissance: certains auteurs donnent une gamme de
0.6 2 0.9 (Hobbie & Crawford, 1969; Williams, 1970; Crawford & al., 1974; Williams & al., 1976)
alors que Billen & al. (1980) et King & Berman (1984) ont montré que ces hautes valeurs
proviennent d’un artefact et selon eux le rendement de croissance est compris entre 0.1 et 0.3,

Le parametre @ représente le rapport de ’excrétion sur I’assimilation en terme de carbone:

excretion
b= - ™)
assimilation en C

Le rapport @ est une fonction du rapport C/N de la matiére assimilée (DOM1C/DOMIN), du
rendement de croissance net sur le carbone (YOBA) et du rapport C/N des bactéries (CsN,, ).
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Cas n°4: nUBA>p0BA
o Calcul du rendement de croissance Y 0BA:
ILBA — WOBA
kygs + WBA—LOBA

YOBA =Y max BA -

o Calcul du paramétre OB

_DOMIN _ YOBA
DOMIC  CsN,,

o Calcul des flux:

assimilation en carbone

o calculs identiques au cas n°2
assimilation en azote

respiration: resBA=assBAC-(1—YOBA)

«s5i =20 =
flux de N2: excBA = assBAC-®

flux de N2: excBA =—assBAC - ®@-1,,,,
avec [ N2
N2BA kNZBA + N2
«si &<0 = A« .
respiration: resBA = assBAC- (l - YBA)
DOMIN
avec YBA:{_I)O—ME_(D'ZNZBA:I.CSNBA
o Diagramme:
respiration
c
assimilation en C >

assimilation en N

Flux de N2

EcoMod 3. Tableaun 3.61: Assimilation-Respiration-Flux de N2 des bactéries. cas n°4.
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L’analyse de cette formule révéle que le rapport @ peut devenir nul ou négatif si le rapport
DOMIC/DOMIN est supérieur ou égal a un certain seuil que nous appellerons S2 par analogie
avec le seuil S2 du zooplancton. Ce nouveau seuil S2 est défini par:

CsN,,

S2=
YOBA

Nous avons vu, pour le zooplancton, qu’il était théoriquement possible que I’excrétion devienne
nulle si le rapport C/N de la ration alimentaire atteignait le seuil S2 (Anderson & Hessen, 1995).
Chez les bactéries, il a été démontré que cette théorie était une réalité (Lancelot & Billen, 1985;
Goldman & al., 1987) et qu’il existe effectivement un certain seuil pour lequel I’excrétion est nulle
et ce seuil a une valeur de 10. d’aprés leurs résultats expérimentaux. Notre seuil S2 augmente si le
rendement de croissance net sur le carbone (YOBA) diminue. La réponse métabolique des
bactéries sera tres différente en fonction de la valeur du rapport ®@.

Dans le cas ou I’excrétion existe (©>0), le calcul du flux de la respiration et du flux de N2
(excrétion) est immédiat (tableau 3.61) car nous avons toutes les valeurs nécessaires: le rapport
DOMI1C/DOMIN, YOBA et CsN,, sont connus. Le flux de N2 (dans ce cas une excrétion) est
simplement déduit selon la valeur de @ (cf avant). Si ®=0, le calcul est identique mais I’excrétion
est nulle, cependant les bactéries respirent.

Quand I’azote, contenu dans les substrats organiques assimilés, limite la croissance bactérienne il a
été démontré que les bactéries sont capables d’assimiler de 1’azote inorganique (N2) (Lancelot &
Billen, 1985; Goldman & al., 1987) selon une cinétique comparable a celle du phytoplancton
(Tempest & al., 1970; Brown & al., 1972). Les bactéries sont alors en mesure d’entrer en
compétition avec le phytoplancton pour cette ressource (Rittenberg, 1963; Johannes, 1968). Selon
Lancelot & Billen (1985) cette assimilation de N2 survient dés que le rapport @ devient négatif’
les bactéries sont alors capables de compenser une éventuelle déficience en azote de leurs substrats
de croissance en assimilant de I’ammonium. Cependant, cette assimilation de I’ammonium dépend
étroitement des concentrations externes de cet élément et si une limitation par ce nutriment
survient, il a été observé que YOBA diminue (Lancelot & Billen, 1985).

Pour modéliser ce processus, nous émettons 1’hypothése que YOBA, sous de telles conditions,
devra diminuer de telle fagon que le rapport C/N des bactéries (CsN, ) reste constant. Donc, dans
le cas ou @ est négatif (tableau 3.61), nous supposons que le flux de N2 (dans ce cas une
assimilation) est I’opposé du flux d’excrétion qui était devenu négatif. Ce flux sera modulé par la
limitation [,,p, qui tient compte de la concentration externe de N2. Si cette limitation est
inférieure a 1, le calcul de la nouvelle valeur de YOBA (YBA) est réalisé de telle fagon que le
rapport C/N des bactéries reste constant. Si la limitation vaut 1, YBA sera égal a YOBA. Si la
limitation vaut 0, YBA vaudra:

VBA = DOMIN -CsN,,
- DOM1C
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3.2.3.3.6.6 Productions brutes et nettes.

Le tableau 3.62 rassemble le calcul des productions brutes et nettes en terme de carbone et en
terme d’azote.

Les conclusions sont exactement similaires a celles que nous avons faites pour le zooplancton. La
production brute en terme de carbone est équivalente a celle en terme d’azote au rapport
DOMI1C/DOMIN preés. La production nette en terme de carbone est équivalente a celle en terme
d’azote au rapport CsN,, pres.

3.2.3.3.6.7 Mortalité des bactéries.

La mortalité des bactéries sera formulée par Iutilisation d’un taux constant (mBA). La mortalité
sera donc proportionnelle & la biomasse bactérienne. La gamme du taux de mortalité fournie par
Billen & Servais (1989) est de 0.096 a4 0.6 j', nous utiliserons la plus faible valeur de cette

gamme dans une premiere étape.

Paramétres Symboles Unités Valeurs
Facteur pour le calcul du taux d’assimilation maximal ba p sd 2.
Facteur pour le calcul du taux d’assimilation maximal bao sd -2.
Constante de demi-saturation pour | *assimilation de DOM1 kDOMl ug C/l 100.
Constante de demi-saturation pour l’hydrolyse'de‘ DOM2 k DOM2 ug C/l 1375.
Rendenment de croissance maximal en terme de carbone Y max BA sd 0.4
Cox.xstzmte de demi-saturation pour le calcul du rendement de kYBA j—l 1.
croissance
Rapport C/N des bactéries CsN BA ug C //u g N 4.
Constante de demi-saturation pour |"assimilation de N2 kN oA ug N/ 0.56
g«la:icgglrrjstic?n :i'u substralt de c'roissance pour le calcul du bresBA ug C/l 10.

3 piration pour la maintenance
Taux de mortalité des bactéries mBA j—l 0.096
Facteur pour le calcul du taux d’hydrolyse hya sd 0.6
Facteur pour le calcul du taux d'hydrolyse hyO sd 0.
Fraction exsudée vers MOD1 rmod sd 1.
Fraction biodégradable des exsudats biodl sd 0.7
Fraction biodégradable des POM biod?2 sd 0.9
Taux de décomposition des POM td j-l 0.05
Vitesse de sédimentation de POM2 wPOM?2 m (] -0.5
Vitesse de sédimentation de POM3 wPOM?3. m (] -6.
Vitesse de sédimentation de POM4 wPOM 4 m /] 95
Vitesse de sédimentation de POMS wPOMS m (] -150.

EcoMod 3. Tableau 3.63: Valeurs des parameétres pour le sous-modéle POM-DOM-bactéries et pour la simulation standard. sd: sans dimension.
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e Casn®l

production brute en azote:

production nette en carbone:

production nette en azote:

o Casn®2

production brute en azote:

production nette en carbone:

production nette en azote:

o Casn°3

production brute en azote:

production nette en carbone:

production nette en azote:

o Cas n°f

production brute en azote:

production brute en carbone:

production brute en carbone:

production brute en carbone:

production brute en carbone:

si. ®>20 = production nette en carbone:

Productions brutes et nettes

PB=PN+R
PBC=0
PBN =0
PNC = —resOBA- BACC
PNN = —resOBA - L BACC
SN g,
PBC =uBA- BACC
PBN = uBA-D—OM- BACC
DOMI1C
PNC = (-resOBA+ LBA)- BACC
PNN = (~resOBA + |LBA)- L Bacc
CsN,,
PBC=uBA-BACC
PBN = ;.LBA-M- BACC
Mobpic
PNC=0
PNN =0
PBC =uBA- BACC
DOMIN o -

PBN = UBA -
DOMIC
PNC = BA- BACC - YOBA

production nette en azote:. PNN = uBA . BACC- YOBA
CsN g,
si. ®<0 = production nette en carbone: PNC =uBA-BACC-YBA
. YBA
production nette en azote: PNN = uBA-BACC-
CsNp,
Dans tous les cas

PBC = ppN - 2OMIC
DOMIN

PNC = PNN - CsN,,

EcoMod 3.:Tableau 3.62: Productions brutes et nettes des bactéries.
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3.2.3.4 Relations entre les sous-modeéles.

Un schéma simple et clair ou tous les flux seraient indiqués, dans chaque sous-modéle et entre les
sous-modéles, est pratiquement irréalisable et serait de toute fagon incompréhensible. Ce type de
schéma était possible pour EcoMod 1 (figure 3.1), il I’était beaucoup moins pour EcoMod 2
(figure 3.3) et c’est pour cette raison que nous avons décrit chaque variable d’état de fagon
individuelle avec les flux qui les caractérisent (figure 3.2 et 3.4). Ce dernier type de représentation
est aussi & exclure car EcoMod 3 est constitué de 63 variables d’état et le nombre des interactions
est trés élevé.

Nous avons adopté une nouvelle méthode qui consiste & rassembler toutes les informations
qualitatives sur les flux afin d’établir une carte du modéle (Carte de EcoMod 3). Chaque ligne ou
chaque colonne est caractérisée par une variable d’état (fond gris) ou par une variable qui
représente I’équivalent en azote d’une certaine variable d’état (fond blanc) pour laquelle le rapport
C/N est constant. Le point d’intersection (une case) entre une ligne et une colonne peut contenir
un ou plusieurs flux entre les deux variables concernées (qui ne sont pas forcément des variables
d’état).

Tous les flux qui se situeront sur une ligne seront considérés comme des termes de perte pour la
variable de cette ligne. Tous les flux que 1’on pourra trouver dans une colonne seront considérés
comme des termes de source pour la variable de cette colonne. Au total, 16 types d’interactions
sont répertoriées (au bas de la Carte de EcoMod 3) et I’on peut observer que la majorité des flux
dans EcoMod 3 concernent les relations proies-prédateurs. Cependant, la plupart de ces flux ne
sont pas utilisés car le calcul d’un flux d’ingestion n’est possible que si efficacité de capture qui
le caractérise est non nul. Le nombre des flux ‘actifs’ dans EcoMod 3 dépend étroitement des
résultats calculés par le modéle des efficacités de capture.

EcoMod 3 n’est pas un systéme fermé: la derniére ligne du tableau rassemble les différentes
sources qui proviennent du milieu extérieur et qui ne sont que d’un seul type (le carbone
inorganique dissous assimilé par le phytoplancton et qui est une source inépuisable). Les différents
types de perte pour le systéme sont rassemblés dans la colonne ‘Pertes’. Parmi ces pertes nous
avons: U (exsudation), M (mortalité) et L (égestion) qui correspondent aux quantités de matieres
considérées comme réfractaires que nous avons décrit dans le sous-modele POM-DOM-bactéries.
Les pertes R (respiration) alimentent un pool de carbone inorganique dissous qui n’est pas
représenté de fagon explicite dans EcoMod 3. Enfin la perte S (assimilation de la silice par le
phytoplancton) existe parce que la variable PxSI n’est pas une variable d’état (figure 3.6).

La derniére colonne de la Carte de EcoMod 3 spécifie le type de mouvements verticaux qui
interviendront au niveau des équations différentielles partielles de chaque variable d’état (SEDIM:

sédimentation; MIGRA: migration verticale; DIFFU: diffusion turbulente verticale).

Nous ne pourrons pas représenter de facon détaillée chaque équation différentielle partielle mais
nous en donnerons la forme générale:
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rsedimentation-l
Y

5 Zsources - zpenes +[ ou J+ diffusion turbulente

migration

Y représente une variable d’état de EcoMod 3. Les sources sont associées a la colonne de la
variable d’état. Les pertes sont associées  la ligne de la variable d’état (Carte de EcoMod 3). Le
terme de sédimentation ou de migration n’est pas toujours présent mais la diffusion turbulente
verticale influence toutes les variables d’état. Le terme de migration est identique & celui de la
sédimentation et le terme de diffusion turbulente verticale est équivalent & ceux que nous avons
utilisés pour EcoMod 1 et 2.

3.2.4 Résolution spatiale et discrétisation.

La colonne d’eau, au point géographique de la Station Centrale, & une profondeur de 155m. Les
résolutions verticales de tous les modéles EcoMod (1, 2 et 3) seront identiques et elles seront
représentées par 31 mailles. Toutes les mailles auront une méme hauteur de 5 m. La limite
supérieure de la derniére maille (m=31) (figure 3.16) représentera I’interface air-mer et la limite
inférieure de la premiére maille représentera Uinterface eau-sédiment. Les concentrations des
variables d’état (Yk) ainsi que les vitesses de sédimentation ou de migration (Wk) dans une
certaine maille k seront calculées au centre de chaque maille. Le calcul des transferts de matiéres
par sédimentation, migration ou diffusion entre les mailles se fera aux interfaces de chaque maille.
Ceci implique le calcul des valeurs moyennes, entre deux mailles successives, pour les
concentrations des variables d’état (Yk) et les vitesses de sédimentation ou de migration (Wk). Les
coefficients de diffusion turbulente verticale (Kvk) sont déterminés a partir des résultats du modéle
physique au niveau des interfaces entre deux mailles successives. Les vitesses de sédimentation
devront nécessairement étre négatives car notre axe des Z (hauteur) est dirigé vers le haut. Une
vitesse de migration négative entrainera les organismes vers I'interface eau-sédiment, une vitesse
positive les entrainera vers I’interface air-mer.

3.2.5 Stabilité numérique et conservation des masses.

Tous les termes intervenant dans toutes les équations différentielles partielles, sauf les termes de
diffusion turbulente verticale, seront résolus numériquement par la méthode explicite (méthode
d’Euler). Le critére de stabilité du schéma numérique reliant les pas de temps et d’espace au
coefficient maximal de diffusion turbulente verticale, pour une méthode totalement explicite, est
(Roache, 1972):
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y4
@ Maille

Ym+1, Kvm+1, Wm+1 <—— interface air-mer

- Ym ¢ Wm m
Ym, Kvm, Wm (_—ﬂYm-I -1 o

[N NN ]

Yk+2, Kvk+2, Wk+2 <
Ye+1P Wkt1 k+1

Yk+1, Kvk+1, Wk+1 <

ITk, Kvuk, Wk <
Yk-1 » Wk-1 k-1
Yk-1, Kvk-1, Wk-1 <—

Y3, Kv3, W3 <«
v2 § we 2

_ Y1 p Wi 1
Y1, Kvl, W1 <~ 0 interface eau-sédiment

Y2, Kv2, W2 <

Figure 3.16: Discrétisation verticale de la colonne d’eau. Les valeurs de Y (concentration d’une variable d’état) et de W (vitesse de sédimentation ou
de migration d’une variable d’état) sont calculées au centre de chaque maille. Les valeurs moyennes de Y et W entre deux mailles successives ainsi
que les valeurs des coefficients de diffusion turbulente verticale sont utilisées pour calculer le transport des constituants dans la colonne d’eau.
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la résolution verticale est de 5 m (Az) et le coefficient maximal de diffusion turbulente vertical (kv)
est de 0.0472 m?/s. Selon ce critére de stabilité, le pas de temps (At) doit étre inférieur ou égal &
4.41 mn. Nous utiliserons une méthode totalement implicite pour le terme de diffusion turbulente
vertical pour que le schéma soit inconditionnellement stable pour ce terme. Aux dépens de la
précision des calculs, nou pourrons augmenter le pas de temps.

Le pas de temps, pour tous les modéles EcoMod (1, 2 et 3), pourra varier au court d’une
simulation. La gamme de variation des Atest de 0.72-5.76 mn. Les vitesses de migration verticale
pour les copépodites de Calanus finmarchicus peuvent étre trés élevées et il est nécessaire que la
distance parcourue par un organisme qui migre, pendant un pas de temps A¢, n’excéde pas la
hauteur de maille Az. La plus haute vitesse de migration verticale est de 1200 m/j (stage CVI de
Calanus finmarchicus) et la hauteur minimale d’une maille doit étre de 4.8 m en utilisant la limite
supérieure de la gamme de variation du pas de temps Ar. Cette condition nous a motivé pour
choisir une hauteur de maille de 5 m.

Nous avons choisi un pas de temps variable car il existe certains processus dans le modéle qui
nécessitent quelques précautions. Par exemple, une cinétique Michaelienne qui décrit 1’absorption
d’un nutriment et dont la constante d’affinité est trés faible peut entrainer le calcul d’une valeur
négative pour ce nutriment. Ce type d’erreur survient sous certaines conditions qui ne peuvent pas
étre généralisées et la seule solution est de diminuer le pas de temps. Pratiquement, & chaque pas
temps, toutes les valeurs calculées des variables d’état sont gardées en mémoire. Si un probléme
de ce type survient dans le calcul des nouvelles valeurs, nous diminuons le pas de temps par un
facteur 2 et nous utilisons de nouveau les anciennes valeurs. Si ce pas de temps n’est toujours pas
suffisant, ’opération est encore une fois effectuée. Pour les simulations standards, ce type de
problémes n’a jamais été rencontré, le pas de temps était toujours a sa valeur maximale.

Un des moyens de vérifier la cohérence d’un modéle est de voir s'il y a conservation des matiéres
qui composent le systéme. Nous avons vérifié les conservations du carbone et de 1’azote pour tous
les modeles EcoMod (1, 2 et 3). Cependant cette conservation n’est possible que si le systéme est
fermé et ceci n’est pas le cas dans nos modeles. Par exemple, nous avons vu pour EcoMod 3 qu’il
existait des sources de carbone et des pertes d’azote ou de carbone pour le systéme. Nous avons
résolu ce probléme en ajoutant des variables d’état fictives pour vérifier la conservation des
éléments chimiques: nous sommes donc passé d’un systéme ouvert & un systéme fermé. Des
variables d’état ont été créées pour le carbone inorganique dissous et pour les matiéres réfractaires
contenant du carbone et de 1’azote. De la méme fagon, pour vérifier la conservation des masses
nous sommes obligés de changer la condition limite du fond pour les variables qui sédimentent afin
d’empécher une perte des matiéres (cf plus loin).

3.2.6 Conditions initiales.

Les conditions initiales que nous utiliserons pour les différents modéles EcoMod ont été trés
difficiles & déterminer et renferment de nombreuses imprécisions. Les données du FLEX’76
existent mais, malheureusement, elles semblent indisponibles 4 I’heure actuelle. Les seules sources
que nous possédons proviennent de la littérature, du D.0.D. de Hamburg (température, salinité) et
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des données digitalisées fournies par Radach & al. (1994). Dans le but d’approcher les résultats du
FLEX, nous avons aussi digitalisé un certain nombre de courbes présentes dans la littérature mais
ce sont le plus souvent des valeurs intégrées sur la profondeur et elles sont peu utiles pour le
calcul des conditions initiales.

Pour la période du 13 au 23 avril, il y a peu ou aucune donnée pour les nutriments (figure 2.7 a
2.9). Nous avons donc utilisé une méthode de reconstruction des champs de données (Brasseur,
1991,1994) qui nous a permis d’estimer les profils du 19 avril, date du début des simulations
(figures 3.17 et 3.18).

Toutes les autres variables d’état auront des profils constants car soit les données manquent, soit
elles sont elles-mémes pleines d’imprécisions. Le phytoplancton a été mesuré en terme de carbone,
mais nous avons vu, pendant 1’analyse du FLEX, que ces concentrations étaient trés certainement
sous-estimées. Seules les données de la chlorophylle sont utilisables mais ceci implique I’utilisation
des rapports C/Chl a et C/N du phytoplancton. De plus la chlorophylle était, pendant le FLEX, un
indicateur de la biomasse totale du phytoplancton et il est par conséquent impossible d’accéder a la
biomasse des différentes classes phytoplanctoniques. Les différentes conditions initiales pour les
trois modéles sont rassemblées dans les tableaux 3.64, 3.65 et 3.66. Quelle que soit la complexité
du modéle, la difficulté dans le choix des conditions initiales et leurs imprécisions sont identiques.
Les importances relatives des différentes classes du phytoplancton ont été choisie en fonction des
données du phytocarbone et en supposant que les erreurs commises ne dépendaient pas du type
de phytoplancton. Ces données révélent une prédominance des dinoflagellés, puis des diatomées et
enfin du nanophytoplancton pour le 19 avril. Le picophytoplancton semble ne pas avoir existé
pendant le FLEX, sa concentration initiale sera faible. Dans EcoMod 3, les biomasses
phytoplanctoniques en terme d’azote ont été déterminées a partir des biomasses en terme de
carbone, en utilisant un rapport C/N de 6. (rapport de masses) ce qui implique que le
phytoplancton, le 19 avril, était en trés bonne santé. Les différents réservoirs, en début de
simulation, seront complétement remplis et dans le cas des réservoirs contenant de 1’azote nous
supposerons que la moitié sera constituée de N1 et que I’autre moitié sera constituée de N2.

Pour le zooplancton, nous avons digitalisé les données fournies par Krause & Trahms (1983)
(figure 2.37) sur I’abondance des différents stages de Oithona similis et Calanus finmarchicus. Ce
type d’opération peut étre une source d’erreur d’autant plus que le 19 avril ’'abondance des
différents stages était trés faible. La conversion des abondances en biomasses nécessite I'utilisation
des poids moyens individuels de chaque stage et ’erreur peut aussi étre importante. Sachant que
les vraies valeurs des abondances peuvent elles-mémes contenir des erreurs il est possible que les
conditions initiales que nous utilisons soient surestimées ou sous-estimées. Une difficulté
supplémentaire survient pour le nanozooplancton et le microzooplancton pour lesquels il n’existe
aucune information pendant le FLEX’76.

Les données du FLEX sur les bactéries existent mais nous savons qu’elles sont totalement sous-
estimées & cause de la méthode utilisée (cf analyse du FLEX). C’est en fonction des différentes
gammes de données rassemblées par Billen & al. (1990) sur la Mer du Nord, que nous avons
estimé les conditions initiales.
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Aucune estimation directe n’est possible pour les détritus pendant le FLEX’76. Nous connaissons
les valeurs du carbone organique particulaire (POC) pendant le FLEX (figure 2.12) mais d’une
part les données n’existent pas pour le 19 avril et d’autre part les imprécisions sur le carbone
organique vivant sont tellement importantes qu’il n’est pas envisageable d’estimer le POC
détritique en soustrayant le POC vivant du POC total.

Les données pour le DOC existent ( figure 2.44), la valeur moyenne est d’environ 1500 pg C/1 le
19 avril. Cette valeur trés élevée nous pose un certain nombre de problémes car nous ne
connaissons pas les pourcentages des matiéres réfractaires et biodégradables. EcoMod 1 ne tient
pas compte des matiéres organiques dissoutes, par contre EcoMod 2 et 3 ont besoin de ces
conditions initiales. Les conditions initiales pour la DOM sont tres différentes pour EcoMod 1 et 2
mais nous verrons que cela peut s’expliquer par les structures des modéles.

Le tableau 3.67 nous permet de faire une comparaison directe entre les conditions initiales des
modeles qui servent pour les simulations standards. Les valeurs calculées dans ce tableau ont été
obtenues par addition des différentes variables d’état pour chaque type de matiere. Toutes les
unités ont été exprimées en terme d’azote, en utilisant les rapports C/N des variables d’état pour le
modéle EcoMod 3.

TYPE EcoMod 1 EcoMod 2 EcoMod 3
Phytoplancton 0.35 0.25 0.38
Zooplancton 0.05 0.04 0.079
Détritus 0.4 0.5001 0.0144

Bactérieslibres | 0.12 0.075
DOM . 0.01078 14.35

Tableau 3.67: Comparaison des différentes conditions initiales des modéles EcoMod. Toutes les unités sont en (ug at
N/.

Les conditions initiales du phytoplancton et du zooplancton sont différentes mais elles restent dans
une gamme qui nous semble acceptable, bien qu’il n’existe aucun moyen de la vérifier d’une
maniére précise. Pour les détritus, la valeur de EcoMod 3 est beaucoup plus faible que celles de
EcoMod 1 et 2 mais une analyse de sensibilité sur ces valeurs montre qu’elles ne modifient pas
beaucoup I’évolution du systéme. Les concentrations des bactéries sont a peu pres similaires mais
celles de DOM sont trés différentes. La concentration de DOM pour EcoMod 3 est représentative
des concentrations mesurées le 19 avril: DOMI1C a une concentration initiale de 10 pg C/l et
DOM2C a une valeur de 1500 pg C/l (tableau 3.66). La valeur pour EcoMod 2 devait
nécessairement étre beaucoup faible car la structure du modéle nous ’'impose. En effet si nous
utilisions une valeur aussi élevée nous obtiendrions un développement irréaliste des bactéries.
C’est en fait un bon moyen de voir que la structure du sous-modéle POM-DOM-bactéries est
beaucoup plus réaliste et adaptée aux concentrations naturelles du DOC. Nous avons vu que
I’hydrolyse était 1’étape limitante de I'utilisation de la matiére organique dissoute par les bactéries
et que seul DOM1 était directement assimilable par les bactéries. La modélisation des processus de
dégradation dans EcoMod 2 permet une utilisation directe de DON (azote organique dissous) et il
est donc impossible, en respectant les paramétres fournis par Fasham & al. (1990) et par Andersen
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& Rassoulzadegan (1991), d’utiliser les valeurs mesurées du DOC. En fait DON, dans EcoMod 2,
est beaucoup plus représentatif de DOM1 dans EcoMod 3.

Variables d’état Unités Valeurs
N1 ng N/ figure 3.18
N2 ¢

SI ng Sl

PI1C nug C/1 2.

PIN pg N/l 0.33
p2C ng CN1 7.

P2N ng N/ 1.16
P3C nug ¢/l 15.
P3N ug N/t 2.5
P4C ng Ci 8.
P4N ng N/ 1.33
NIQy, o 0.00495
N2Q,, - 0.00495
NI1Q,, © 0.058
N2Q, 0.058
NIQ, 0.375
N2Q ¢ 0.375
NIQy, v 0.332
N2Qp, 0.332
S1Qy, ng SU1 0.212
BACC ug €/l 4.2
Z1C ¢ 2.

z2c o 0.5
0s0C o 0.05
0os1C - 0.0076
08s2C © 0.0065
083C " 0.023
0s4cC > 0.047
0SsC 2 0.054
0s6C ¢ 0.097
0os7¢C > 0.1361
0ss8cC < 0.1217
0s9C ' 0.0496
os10C 0.2533
0Os11C 0.5968
0s12C 0.1908
CFoC 0.003
CF1C 0.0039
CF2C 0.0003
CF3C - 0.0014
CF4C * 0.0026
CFsC - 0.0063
CFé6C 2 0.0062
CF7C - 0.0184
CF8C ) 0.0506
CFoC 0.012
CF10C 0.0394
CF11C a 1.3205
CF12C - 0.03
DOMIC png ¢/ 10.
DOMIN ug N/1 1.
DOM2C ug Ci 1500.
DOM2N ug N/1 200.
POMIC ng C/1 0.1
POMIN ug N/1 0.0125
POM2C ug Ci 0.5
POM2N pg N/ 0.0625
POM3C pg C/t 1.
POM3N ug N/ 0.125
POM4C ng C/l 0.01
POM4N g N/1 0.002
POMSC ng C/1 0.001
POMSN pg N/ 0.00018

Tablean 3.66: Conditions initiales pour les variables d’état de EcoMod
3 et pour la simulation standard. Les valeurs sont indépendantes de la

profondeur sauf celles de N1, N2 et SL
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Variables d’état Unités Valeurs

N ngat N/l figure 3.17
SI ng at SI/1

P ug at N/I 0.35

Z < 0.05

M ¢ 0.4

Tableau 3.64: Conditions initilaes pour les variables d’état de
EcoMod 1 et pour la simulation standard. Les valeurs sont
indépendantes de la profondeur sauf celles de N et SL

Variables d’état Unités Valeurs
N1 pg at N/ figure 3.18
N2 *

SI ngat Si/1

P1 g at N/l 0.03

P2 " 0.05

P3 ¢ 0.1

P4 . 0.07

Z1 * 0.0053
Z2 ‘ 0.0048
(e} ¢ 0.012
CF ’ 0.018
BAC © 0.12

M1 © 0.5

M2 © 0.0001
DON ¢’ 0.01078

Tableau 3.65: Conditions initiales pour les variables d’état de EcoMod
2 et pour la simulation standard. Les valeurs sont indépendantes de la
profondeur sauf celles de N1, N2 et SI.
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3.2.7 Conditions aux limites.

Toutes les matiéres dissoutes et particulaires dans tous les modéles EcoMod peuvent étre
homogénéisées verticalement par diffusion et, selon la variable d’état, transportées verticalement
par sédimentation ou par migration. Il est donc nécessaire d’imposer des conditions aux limites du
domaine d’étude (interfaces air-mer et eau-sédiment) pour éviter une perte irréaliste des matiéres.
Dans EcoMod 1: P et M sédimentent et il n’y a aucune migration verticale. Dans EcoMod 2: P2,
P3,P4, M1 et M2 sédimentent et il n’y toujours pas de migration verticale. Pour EcoMod 3, les
variables qui sédimentent ou qui migrent sont indiquées dans la Carte de EcoMod 3. Les
conditions aux limites peuvent étre déduites a partir de la figure 3.16:

* pour toutes les variables d’état de tous les modeles, la matiére ne pourra pas diffuser au niveau
des interfaces:

interfaces air-mer eau-sédiment
conditions Kvm+1=0 Kvli=0

e pour toutes les variables d’état qui sédimentent, la matiére qui atteint ’interface eau-sédiment
sera considérée comme une perte pour le systéme:

interfaces air-mer eau-sédiment
conditions Wm+1=0 Wil=Wwl1

e pour toutes les variables d’état qui migrent, la matiére ne pourra pas sortir du systéme:

interfaces air-mer eau-sédiment
conditions Wm+1=0 wWi=0

Nous considérerons donc que la matiére qui sédimente sera bloquée au niveau du sédiment et
qu’elle ne pourra plus influencer le systéme. Les organismes qui migrent doivent rester dans la
colonne d’eau mais, selon la structure d’EcoMod 3, ces organismes ne pourront jamais atteindre le
fond car ils dépendent de leur éclairement optimal ;.

3.2.8 Temps de calcul et parallélisation.

La plupart des modéles biologiques sont caractérisés par des temps d’exécution relativement
courts car leurs structures sont simples. C’est par exemple le cas pour les modeéles EcoMod 1 et 2
qui ont des temps d’exécution d’environ 7s et 57s respectivement. Ces temps d’exécution ont été
mesurés pendant des ‘benchmarks’, c’est-a-dire que I’ordinateur utilisé était réservé a une seule
exécution de fagon & ce que le temps de calcul ne soit pas influencé par les autres utilisateurs.
L’ordinateur en question est un des noeuds de la machine paralléle SP2 d’IBM (POWERparallel
systems SP2)..
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Quand la complexité d’un modéle augmente, son temps d’exécution s’accroit le plus souvent. Il
était donc souhaitable de recourir & des nouvelles techniques informatiques qui permettent de
diminuer considérablement les temps de calculs. Le principe de base est d’utiliser plusieurs
processeurs qui se partagent le travail. Ces processeurs exécutent différentes parties du
programme en paralléle mais ceci implique une grande modification du programme séquentiel. On
peut donc penser qu’un programme parallélisé peut avoir un temps de calcul qui serait égal au
temps de calcul du programme séquentiel divisé par le nombre de processeurs. Mais cette vue de
’esprit n’est pas possible car d’une part la parallélisation exige qu’il y ait des transferts
d’informations entre les différents processeurs et d’autre part certaines parties du modeéle EcoMod
3 ne peuvent pas étre parallélisées (figure 3.19 b). Ces deux contraintes augmentent les temps
d’exécution.

Un mois de travail a été nécessaire pour comprendre et pour entreprendre la parallélisation
d’EcoMod 3 qui compte actuellement plus de 10 000 lignes de codes. L’expérience du GHER
dans ce domaine nous a été d’une grande utilité (Beckers & al.,, 1995; Schmitz & al. 1995). Nous
avons toujours gardé une version séquentielle qui nous permettait de vérifier la concordance des
résultats. Cette technique, qui est habituellement réservée aux modéles 3D, s’est avérée tres
efficace pour les modeles biologiques complexes. L’ordinateur SP2 d’IBM est une machine
spécialement congue pour le travail en paralléle et nous avions acces a 8 processeurs RISC/6000
connectés par un HPS (High Performance Switch) qui permet des échanges tres rapides
d’informations. Pour 1’échange des messages entre les tdches qui tournaient sur les différents
noeuds, nous avons utilisé le logiciel PVM (Parallel Virtual Machine) de ’Oak Ridge National
Laboratory (Geist & al., 1994). Nous n’entrerons pas dans les détails de cette technique mais il est
intéressant de mentionner les différents choix possibles pour la répartition des taches selon les
processeurs. Ces choix sont:

¢ une répartition des variables d’état selon les processeurs

e une répartition des mailles du modéle selon les processeurs

D’autres solutions existent mais il semblerait que pour EcoMod 3 ces deux possibilités soient les
plus adaptées. Le choix du type de répartition est conditionné par la quantité d’information qui
doit étre échangée entre les différents processeurs pendant I’exécution. Une répartition selon les

variables d’état est possible mais elle aurait été trés coliteuse en temps de calcul car nous avons vu
que la plupart des interactions dans EcoMod 3 étaient des interactions de type proies-prédateurs.
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Figure 3.19: a.: répartition des mailles selon les différents noeuds. Les transferts
d’informations entre les différentes mailles sont indiqués par des fléches. b. Répartition
des tiches selon les noeuds et en fonction des parties du programme.

Noeuds Mailles
s = %
28
27
7 %  _Programme Noeuds
6 ( “) %% Partie paralléle o O O O O o
£ 19
5 3
¢y 16 e
y 4 %2 Partie Séquentielle
! B
3 | 19
- i Partie paralléle 5
2 = g
3
a. b.
Processeur 1 2 3 4 5 6 7 8
Mailles 1-3 4-7 8-11 12-15 16-19 20-23 24-27 28-31

Tableau 3.67: répartition des mailles du modéle EcoMod 3 selon les processeurs.

Le calcul de ce type d’interaction nécessite les valeurs des variables d’état impliquée-s qui
pourraient se situer sur d’autres processeurs. Nous avons choisi une répartition selon les mailles
du modele car seules les informations qui concernent les transferts de matiéres entre les couches
sont requises par les autres processeurs (figure 3.19 a et tableau 3.67).

La version parallélisée de EcoMod 3 était construite de telle fagon que 1’on puisse utiliser de 1 &
12 processeurs. Le nombre de processeurs disponibles était de 8 mais nous pouvions faire exécuter
le modéle par un nombre plus petit. Cette possibilité était trés intéressante car certains de ces
processeurs étaient parfois inaccessibles (utilisation réservée, panne, etc...). L’utilisation d’un seul
processeur est équivalente a une version séquentielle.

Nous avons donc calculé les différents temps de calcul en fonction du nombre de processeurs
utilisés afin de montrer I’énorme avantage de la parallélisation. Le paramétre (Ting) (tableau 3.50)
influence énormément le temps d’exécution du modéle EcoMod 3 et tous les résultats des
‘benchmarks’ qui seront présentés dans le tableau 3.67 ont été réalisés avec une valeur pour Ting
de 5.0 j. La période simulée est comprise entre le 19 avril et le 4 juin 1976.
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Temps d’exécution
| Version séquentielle 2h 10 min 21 s
Versions parallélisées Temps d’exécution Rapport des temps d’exécution
Nombre de processeurs version séquentielle/version paralléle
1 2h10min4s 1.002
2 1 h 5 min 59 s 1.975
3 47 min 16 s 2.757
4 34 min 33 s 3.772
5 30 min 14 s 4311
6 26 min 39 s 4.891
7 23 min 13 s 5.614
8 20 min 4 s 6.495

Tableau 3.67: temps d’exécution des différentes versions utilisées.

On peut donc voir que lutilisation d’une version paralléle avec 8 processeurs nous permet de
réduire le temps d’exécution par un facteur 6.495 par rapport au temps de la version séquentielle.
Cependant ces temps d’exécution ne sont pas représentatifs de la simulation standard de EcoMod
3 pour laquelle le facteur Ting vaut 0.125 j. Pour cette simulation standard, le temps d’exécution
est de 8 min 40 s.

3.2.9 Analyse de sensibilité.

L’analyse de sensibilité d’'un modéle est trés importante, elle permet de reconnaitre les processus,
les paramétres sensibles du modéle. Platt & al. (1981) mentionnaient quarte étapes pour tester la
sensibilité d’un modéle: les paramétres, les conditions initiales, les paramétres de structure (par
exemple, les facteurs de conversion) et la structure du modéle.

Cependant, nous avons dd faire un choix dans la présentation des résultats et nous ne présenterons
pas I’étude de sensibilité que nous avons réalisée. Les différents modéles EcoMod représentent a
eux seuls une analyse de sensibilité sur la structure des modéles. Bien siir les différences entre les
modéles sont importantes mais nous essayerons de comparer les résultats de ces modeles par
’intermédiaire des résultats du FLEX’76. Dans le chapitre suivant nous aborderons quelques
résultats qui ne proviennent pas des simulations standards et qui ont été réalisées dans le but
d’étudier certains problémes spécifiques qui nous intéressent tout particuliérement ici.
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Chapitre IV







4. Résultats et discussion.

Pour la présentation des résultats des modéles EcoMod, nous étions confrontés & deux choix
possibles: nous pouvions soit présenter peu de résultats et les analyser en détail, soit montrer une
grande partie des résultats que nous avons actuellement & notre disposition et les décrire de fagon
succincte. Une analyse détaillée des résultats serait difficile et incertaine car tous les éléments
nécessaires a la discussion ne sont pas encore connus. A cette étape de notre travail, il est
préférable d’avoir une vision générale sur les potentialités des modeles EcoMod. L’analyse ne
pourra pas étre approfondie tant que toutes les informations sur les flux du modéle ne seront pas
connues. Nous avons actuellement les résultats de la production primaire et du grazing, mais ces
deux flux, bien qu’ils soient essentiels, ne suffisent pas pour expliquer le comportement des
modéles. Les simulations standards des modéles EcoMod seront seulement commentées et peu
analysées mais nous étudierons par la suite quelques cas particuliers qui entrent directement dans
le cadre de cette étude. Parmi ces cas, nous étudierons plus spécifiquement quelques aspects sur le
manque de parallélisme entre les cycles du carbone et de I’azote au niveau du phytoplancton, des
bactéries et du zooplancton.

4.1 Résultats du modéle physique.

Les contraintes physiques (éclairement, température, diffusion turbulente verticale) seront
identiques pour tous les modéles EcoMod. Nous verrons, d’aprés les résultats des modéles
écologiques, que la température et surtout le mélange vertical conditionnent le développement des
blooms phytoplanctoniques. Selon Legendre & Demers (1985), une augmentation du mélange
vertical a plusieurs effets sur le phytoplancton: le taux de perte des cellules phytoplanctoniques a
partir de la couche euphotique est plus important, I’activité photosynthétique et la production sont
plus faibles car la hauteur de la couche de mélange augmente et les concentrations des nutriments
augmentent dans les couches de surface. La qualité des résultats fournis par le modele physique est
une condition nécessaire mais non suffisante pour que les résultats des modeéles écologiques soient
le plus prés possible des résultats du FLEX’76.

L’éclairement de surface (I,) (figure 4.1 A) est une contrainte physique qui sera directement
utilisée par les modéles écologiques EcoMod. On peut voir que lintensité moyenne de
I’éclairement augmente au cours du temps et qu’elle favorisera donc la production primaire.
L’intensité et la direction du vent sont trés variables (figure 4.1 B et C) et elles sont directement
utilisées pour forcer le modéle physique. Entre le 17 et le 22 mai, les données n’existent pas pour
tous les paramétres physiques présentés (éclairement, intensité et direction du vent, température
dans la colonne d’eau). Pour I’éclairement nous avons utilisé une courbe journaliére moyenne mais
il n’existe pas d’informations plus précises pour cette période. L’intensité du vent est un parametre
trés sensible qui détermine I’intensité des processus turbulents de surface et I’enfoncement plus ou
moins important de la thermocline. Pour la période sans données, nous fixons arbitrairement
I’intensité du vent & 6 m/s et pour la direction du vent nous avons fait une interpolation 11nea1re
entre les données qui encadrent la période en question.
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L’¢évolution de la température (figure 4.1 D) dépend étroitement du vent en surface: pour chaque
coup de vent de durée variable correspond un mélange plus ou moins important des couches de
surface. La tempéte des 12 et 13 mai a de fortes répercussions sur la structure thermique de la
colonne d’eau mais la thermocline principale n’est pas altérée (Soetje & Hubert, 1980). Les
données observées de la température ne sont disponibles qu’entre O et 100 m de profondeur mais
le modele physique fournit les données calculées pour toute la colonne d’eau (figure 4.1 E et F).
Le modéle physique simule trés correctement la température observée: la thermocline principale se
situe a la bonne profondeur et 'influence de la tempéte est bien marquée.

Le coefficient de diffusion turbulente verticale (figure 4.1 F) est élevé en surface et en profondeur.
En surface, il est essentiellement conditionné par la friction du vent qui est une source de mélange
turbulent et au fond cette turbulence est principalement générée par 1’action des marées. Le
réchauffement des eaux de surface, qui correspond a une augmentation de I’éclairement, s’oppose
au mélange turbulent généré par les vents et les marées.

Cette turbulence de fond était remarquée par Dooley (1979) en Mer du Nord et elle était aussi
observée par Davies & Payne (1984) pendant le FLEX’76. Les résultats du modéle de Sundaram
& Rehm (1973) utilisés par Radach & al. (1983) (figure 2.56) pour la simulation du FLEX’76 ne
montrent pas une telle turbulence de fond. Il se peut que cette turbulence n’est pas une grande
influence sur 1’évolution et la distribution des constituants biologiques et chimiques au niveau des
couches de surface car la thermocline agit comme une barriére. Cependant la distribution des sels
nutritifs sous la thermocline doit fortement étre influencée par cette turbulence et donc la quantité
de nutriments qui diffuse lentement au niveau de la thermocline peut aussi étre affectée.

Si les résultats du modéle physique avaient été peu représentatifs nous n’aurions pas tenté
d’approcher les résultats écologiques du FLEX avec les modéles EcoMod. La qualité des résultats
physiques nous a encouragé a poursuivre cette étude.

4.2 Quelques résultats préliminaires des modéles EcoMod.

A ce stade de notre étude, trés peu de résultats fournis par les modeles EcoMod 1, 2 et 3 ont été
analysés. Nous avons sélectionné les résultats qui permettent une comparaison directe des données
issues des simulations avec les données du FLEX’76. Les résultats pour certaines variables d’état
qui ne peuvent pas étre comparés aux résultats du FLEX sont aussi présentés afin d’avoir une
idée sur le comportement général de chaque modéle. Trés peu de processus sont présentés: la
production primaire et la consommation (ou ‘grazing’) ont été mesurées ou estimées dans le cadre
du FLEX’76 et nous présenterons nos propres estimations.

4.2.1 Résultats de EcoMod 1.

La simulation standard de EcoMod 1 ne tient pas compte d’une limitation par la silice (parametre
Sim=0) (figure 4.3). La légére augmentation de la concentration moyenne des silicates dans la
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couche d’eau 0-50 m est seulement due aux processus de mélange dans la colonne d’eau. La
concentration des silicates est homogeéne sur la profondeur, 8 jours apres le début de la simulation
(109 éme jour de ’année: 19 avril). L’évolution de N (figure 4.2) est treés proche de la courbe
estimée a partir d’une méthode de reconstruction des champs de données. Les fluctuations, a
petite échelle, de la concentration moyenne des nutriments qui contiennent de I’azote ne sont pas
reproductibles. La figure 4.10 A montre I’évolution spatio-temporelle de N: les résultats du FLEX
ne permettent pas une comparaison directe car les nitrates/nitrites et ’'ammonium ont ét€ mesurés
séparément (figure 2.7 et 2.9). Cependant I’évolution générale est assez bien reproduite: une
diminution des concentrations de N peut étre observée a partir du 28 avril dans les couches de
surface et ceci correspond a I’apparition du premier bloom de phytoplancton. La tempéte des 12
et 13 mai homogénéise la colonne d’eau et elle provoque une augmentation des concentrations de
surface.

Le premier bloom phytoplanctonique est assez bien décrit par EcoMod 1 en terme de carbone
(figure 4.4) et en terme de chlorophylle (figure 4.6) mais il était impossible, au cours des tres
nombreuses simulations que nous avons effectuées, de reproduire le second bloom. La
sédimentation du phytoplancton est trés visible si I’on compare les deux courbes de la chlorophylle
(figure 4.6 C et D). Un transfert de chlorophylle entre les couches de surface et les couches de
fond est surtout observé quand la concentration de chlorophylle est maximale mais ceci était
prévisible car la vitesse de sédimentation est constante et le flux de matériel qui sédimente est
directement proportionnel & la concentration du phytoplancton. La figure 4.10 B peut étre
comparée 4 la figure 2.17: la position du premier bloom est correcte, le maximum de la
chlorophylle dépasse légérement les 10 mg Chl a/m® comme il se doit et une sédimentation
importante survient juste aprés le bloom principal (cette sédimentation peut aussi €tre observée a
partir de la figure 4.10 D). Le second bloom est trés mal décrit et nous pensons que ceci provient
essentiellement des paramétres que nous avons choisis. Ces paramétres sont constants et ils
devaient étre représentatifs des diatomées pour que le premier bloom puisse étre reproduit. 1l est
donc theonquement impossible de simuler le développement du nanophytoplancton (2™ bloom)
avec ce méme jeu de parametres.

Le zooplancton simulé (Z) est trés différent de la biomasse intégrée de Calanus finmarchicus et de
Oithona similis (figure 4.5). L’augmentation progressive de la biomasse n’est pas décrite et nous
obtenons un pic irréaliste juste.aprés le bloom principal du phytoplancton. Ce pic beaucoup trop
important est responsable de la forte diminution de la chlorophylle pendant la phase de déclin du
bloom principal (figure 4.6). La distribution du zooplancton selon la profondeur et le temps (figure
4.10 C) montre que le zooplancton dépend essentiellement du phytoplancton et faiblement de la
matiére organique particulaire détritique (M) (figure 4.10 D). On pourrait penser que cet exces de
biomasse zooplanctonique est dii a d’autres composants du zooplancton tels que les autres
copépodes ou des organismes plus petits, mais les résultats du FLEX confirment que les autres
copépodes ont une biomasse beaucoup plus faibles que celles de Calanus finmarchicus et Oithona
similis (cf analyse du FLEX). De plus les paramétres que nous avons choisis sont assez
représentatifs des copépodes (bien qu’il y ait une trés forte variabilité parmi ces organismes) et il
est donc impossible d’associer cet excés de biomasse & du zooplancton de petite taille. La
biomasse du zooplancton reste trés importante, méme aprés ce pic, et elle ne permet pas le
développement du second bloom du phytoplancton. Nous avons essayé de diminuer cette
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biomasse mais nous obtenions alors un excés tout aussi irréaliste de la biomasse
phytoplanctonique.

Pendant I'analyse des résultats du FLEX, nous avons longuement discuté de la production
primaire et de la consommation du zooplancton (grazing). Nous avons vu que les différentes
mesures ou estimations étaient trés divergentes mais que les résultats de Weichart (1980) pour la
production primaire semblaient étre les plus réalistes et qu’ils étaient peut-étre méme sous-estimés
(Brockmann & al., 1983). La figure 4.7 ne contient pas les résultats de Weichart (1980) et notre
estimation de la production primaire cumulée sur la profondeur est généralement supérieure aux
valeurs mesurées et rassemblées par Mommaerts (1981) pendant le premier bloom. Le pic de
production primaire intervient juste avant celui de la biomasse phytoplanctonique et il atteint une
- valeur d’environ 4.9 g C/m?j. Cette valeur est une valeur instantanée et ce n’est pas une moyenne
journaliére de la production primaire. La figure 4.11 A montre les variations journaliéres de la
production primaire brute instantanée dans la colonne d’eau et on peut voir que la croissance
phytoplanctonique se situe principalement dans les 30 premiers métres. Nos estimations pour la
production primaire cumulée sur le temps et la profondeur (figure 4.8) sont trés légérement
supérieures aux estimations fournies par Weichart (1980). Cependant les données de Weichart
sont des productions nettes alors que EcoMod 1 ne peut fournir qu’une estimation de la
production brute car ce modéle ne tient pas compte du cycle du carbone. L’unité en azote ne nous
permet pas d’estimer la respiration du phytoplancton. Il n’est donc pas surprenant d’obtenir des
valeurs plus élevées que celles de Weichart (1980). L’effet du second bloom est trés peu marqué
sur la courbe de production primaire cumulée alors que cet effet est important pour les courbes de
Mommaerts (Figure 4.8 A) et de Weigel & Hagmeier (Figure 4.8 B). En fin de simulation, notre
production primaire brute cumulée est d’environ 80 g C/m? (19 avril-4 juin). Cette valeur est bien
supérieure a celles des autres estimations mais elle est compatible avec la gamme de production
primaire nette annuelle fournie par Reid & al. (1990) et qui est de 150 4 200 g C/m?/an pour la
région septentrionale de la Mer du Nord. Selon nos estimations, la production printaniére
représenterait de 40 & 53% de la production primaire annuelle. Selon la North Sea Task Force
(NSTF (4)), la production primaire cumulée pendant la période du FLEX aurait été de 105 g C/m?
(période avant le bloom jusqu’a la mi-juin) et le pourcentage par rapport a la production annuelle
était d’environ 66 %. D’aprés ces résultats il se peut que notre production primaire cumulée soit
légerement sous-estimée mais la méthode de comparaison avec la production primaire annuelle est
trés discutable.

Le grazing cumulé du zooplancton (Z) est aussi trés supérieur aux estimations fournies par Radach
& al. (1984) qui ne tient compte que du grazing des stages copépodites de Calanus finmarchicus
(figure 4.9). Notre courbe est irréaliste dans la mesure ol I’augmentation du grazing n’intervient
pas & la bonne période, mais le grazing cumulé sur toute la période est tout de méme compris entre
les estimations de Radach. Notre valeur pour la période totale est d’environ 62 g C/m?, elle est
comprise entre les estimations de Williams & Lindley (1980 b) et celles de Radach & al. (1994)
(tableau 2.5). Le grazing cumulé est inférieure a la production primaire cumulée sur toute la
période et ceci signifie que la principale source de nourriture, pour le zooplancton, est le
phytoplancton. Le grazing instantané (figure 4.11 B) est trés inférieure & la production primaire
instantanée (figure 4.11 A) mais il ne faut pas oublier que la production primaire brute est nulle
pendant la nuit alors que le grazing peut survenir aussi bien le jour que la nuit. Les petites
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oscillations du grazing qui sont surtout visibles pendant la période du second bloom correspondent
aux fluctuations de la biomasse phytoplanctonique qui augmente pendant le jour et qui diminue
pendant la nuit.

Un autre moyen de comparer nos résultats avec ceux du FLEX est de calculer les valeurs du POC
(carbone organique particulaire total) (figure 4.11 D). Les valeurs du POC pendant le FLEX
(figure 2.12) présentent un maximum le 29 et le 30 avril en dépassant une concentration de 500
ug C/l. Nos résultats, pour le POC, ainsi que ceux du FLEX sont étroitement liés a la biomasse
du phytoplancton qui représente la plus grande partie du matériel particulaire. La période du
maximum et la concentration maximale simulée du POC sont identiques a ceux des résultats du
FLEX. L’influence de la sédimentation est aussi marquée pour le POC réel que pour le POC
simulé.

4.2.2 Résultats de EcoMod 2.

Les avantages de EcoMod 2 permettent d’approcher les résultats du FLEX d’une fagon beaucoup
plus spécifique car les nutriments qui contiennent de l’azote peuvent étre scindés en
nitrates/nitrites (N1) et en ammonium (N2). Les silicates doivent obligatoirement étre pris en
compte car les diatomées sont modélisées et nous allons enfin pouvoir quantifier les impacts des
différents copépodes (Oithona similis et Calanus finmarchicus) sur le systéme.

Les concentrations moyennes simulées des nitrates/nitrites sont assez représentatives de celles qui
ont été mesurées (figure 4.12) avec un effet marqué de la tempéte des 12 et 13 mai. Cependant la
turbulence simulée, pendant cette période de tempéte, n’était peut-étre pas assez forte car les
données réelles sont supérieures mais il se peut aussi que I’assimilation de N1 par le phytoplancton
ait été trop importante. Les modéles de Radach (1980, 1982, 1983) et Radach & al. (1984)
avaient une condition limite de fond qui maintenait une concentration importante et constante de
nutriments (phosphates) prés du sédiment. Nous aurions pu faire de méme et il se peut alors que
les concentrations aient été plus importantes, au niveau des couches de surface, pendant la
tempéte. Nous avons vu aussi que les influences hydrodynamiques étaient plus importantes
pendant la seconde moitié du FLEX et il se peut qu’une certaine quantité de nutriments aient été
importés latéralement. Néanmoins, I’évolution des concentrations moyennes de N1 dans les 50
premiers métres de la colonne d’eau est cohérente avec les mesures et nous pouvons voir avec la
figure 4.23 A que la distribution de N1 est assez représentative de la distribution observée des
nitrates/nitrites (figure 2.7).

Jamais il n’a été possible d’atteindre les trés hauts niveaux des concentrations d’ammonium
mesurés pendant le FLEX (figure 4.13). L’une des grandes difficultés résidait dans le choix de la
condition initiale car les données sont absentes pour le 19 avril. Nous avons essayé d’augmenter
cette condition initiale mais cela entrainait un développement trop important du phytoplancton et
modifiait trés peu la concentration maximale calculée pendant la simulation. La figure 4.23 B est
assez peu représentative de la distribution observée (figure 2.9): les concentrations maximales
mesurées se situent au niveau de la thermocline et elles atteignent des valeurs supérieures a 4 ug at
N/1 & 50 m de profondeur. De plus, les concentrations de surface sont beaucoup plus importantes

279




aprés la tempéte du FLEX. Le phytoplancton a évidemment une grande influence sur la
distribution de surface et I'utilisation de N2 était beaucoup trop importante pour permettre une
accumulation de ce nutriment pendant la simulation.

La disparition des silicates est trés importante pendant le bloom principal qui est principalement
constitué¢ de diatomées. Durant cette période, les résultats de la simulation sont comparables a
ceux du FLEX (figure 4.14). Pendant la tempéte et le second bloom la concentration moyenne
calculée est toujours inférieure a celle qui a été estimée par la méthode de reconstruction des
champs de données. La comparaison des figures 4.23 C et 2.8 montre que les concentrations au
niveau des couches de surface étaient plus importantes pendant le FLEX mais il se peut que les
influences hydrodynamiques aient joué un réle car les concentrations de fond augmentent entre le
16 et le 22 mai (figure 2.8) et nous savons que la reminéralisation de la silice est un processus lent.
Le modele décrit correctement la distribution des silicates jusqu’au 16 mai, les concentrations
diminuent aussi bien en surface qu’en profondeur.

L’évolution des concentrations intégrées de la chlorophylle est bien décrite par EcoMod 2 (figure
4.15). Cette fois-ci, les deux blooms apparaissent aux bonnes périodes bien que les valeurs
intégrées, a la fin du second bloom, soient légérement surestimées par rapport aux concentrations
observées. Une sédimentation importante du phytoplancton peut étre observée & partir des figures
4.15, 423 D, 426 D et 427 C. La distribution de la chlorophylle (figure 4.23 D) est trés
comparable a la distribution observée (figure 2.17): les pics de biomasses interviennent aux bons
moments et les maximums atteints sont représentatifs des mesures. Cependant, le pic simulé du
second bloom se situe & une profondeur approximative de 30 m alors que le pic observé est prés
de la surface. Pendant la phase de déclin du second bloom, les phytoplanctons observés et simulés
se développent juste au-dessus de la thermocline principale et I’on peut voir que le modéle arrive a
reproduire une légere augmentation de la biomasse le dernier jour de la simulation (le 4.juin). La
concentration moyenne calculée du phytocarbone pendant le second bloom est trés supérieure a
I’estimation fournie par Brockmann & al. (1983). Pour la simulation standard de EcoMod 2, les
rapports C/Chl a sont identiques pour toutes les classes phytoplanctoniques (tableau 3.5) et il est
possible que le rapport C/Chl a de la population phytoplanctonique du second bloom ait été plus
bas que 40. Bien qu’une comparaison avec les données du FLEX soit impossible, nous présentons
les résultats que nous avons obtenus pour les différentes variables d’état du phytoplancton (figure
4.24). Le bloom principal est essentiellement constitué de diatomées mais les dinoflagellés
représentent aussi une fraction importante de la biomasse totale. Pour le second bloom, la
biomasse du nanophytoplancton est légérement supérieure i celle des dinoflagellés et les
diatomées ont une concentration minimale car les silicates limitent leur croissance. Le
picophytoplancton est négligeable pendant le FLEX car les cellules phytoplanctoniques qui le
composent sont adaptées a des températures plus élevées mais il ne faut pas exclure une prédation
active par le nanozooplancton. Pendant les phases de déclin des deux blooms, la croissance du
phytoplancton a lieu juste au-dessus de la thermocline principale: ceci résulte des effets combinés
d’une limitation par la lumiére et d’une limitation par les sels nutritifs.

Les biomasses intégrées et simulées des copépodes Oithona similis et Calanus finmarchicus sont

comparées aux estimations déterminées a partir de I’abondance des différents stages (figure 4.20).
La qualité des résultats obtenus n’est pas réelle car une analyse des distributions pour le
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zooplancton (figure 4.25) permet d’affirmer que le déclin du bloom phytoplanctonique principal
est partiellement expliqué par la pression de prédation exercée par le microzooplancton.
L’efficacité de capture des diatomées par Z2 est faible (0.1, tableau 3.5) mais celle des
dinoflagellés est de 0.3: c’est essentiellement & partir des dinoflagellés que le microzooplancton
s’est développé. De plus une efficacité de capture de OS par CF valant 0.3 (tableau 3.5) est
certainement trés surestimée car il est peut probable que Calanus finmarchicus soit en mesure de
contrdler la biomasse de Oithona similis. Les oeufs et les jeunes stages de Oithona similis peuvent
certainement étre ingérés par les plus vieux stages copépodites de Calanus finmarchicus mais cette
subtilité ne peut pas étre décrite dans EcoMod 2. Une efficacité de capture de 0.3 signifie que les
plus vieux stages de Calanus finmarchicus contrdlent partiellement le développement des plus
vieux stages de Oithona similis car les biomasses totales de OS et CF représentent avant tout les
derniers stages de développement. Si le nano- et le microzooplancton avaient réellement atteint
des biomasses aussi importantes (figure 4.25 A et B), il est certain que ces organismes auraient €té
remarqués pendant le FLEX. Les résultats de EcoMod 2 ne sont donc pas cohérents avec les
résultats du FLEX. La distribution de la biomasse totale du zooplancton (figure 4.26 A) indique
qu’une biomasse maximale de 234.2 pg C/1 juste aprés le bloom principale est certainement fausse
et trés surestimée.

La distribution de la biomasse bactérienne (figure 4.26 B) est étroitement liée aux distributions du
DOC (figure 4.26 C) et du nanozooplancton (figure 4.25 A). Le délai entre le pic du
phytoplancton (bloom principal) et le pic des bactéries est d’environ 9 jours et ce délai correspond
bien aux observations faites en Mer du Nord par Billen & al. (1990) et & celui du FLEX (figure
2.49). Cependant les raisons de ce retard ne sont pas compatibles avec les observations qui ont ét¢
faites en Mer du Nord: ce retard est avant tout provoqué par une faible disponibilit¢ du DOC
(substrats directs produits par exsudation) pendant la phase de déclin du bloom et c’est surtout la
lyse du phytoplancton qui permet le développement des bactéries. L’hydrolyse des matiéres
détritiques produites par la lyse du phytoplancton (étape limitante) semble étre la raison essentielle
de ce retard (Billen, 1990). Selon les résultats d’EcoMod 2, le nanozooplancton (figure 4.25 A)
empéche la croissance bactérienne juste aprés le bloom principal du phytoplancton. Cette pression
exercée par le nanozooplancton permet une accumulation relative du DOC dans les couches de
surface. On peut donc constater que les raisons de ce retard de croissance bactérienne sont tres
différentes car les observations en Mer du Nord expliquent ce fait par la disponibilité en DOC
alors que ce délai, dans EcoMod 2, résulte avant tout des interactions proies-prédateurs.

La fraction détritique (figure 4.26 D) représente une partie importante du POC total dans la
colonne d’eau (figure 4.27 C) et les distributions dépendent étroitement des deux blooms
phytoplanctoniques. Les résultats obtenus pour le POC total sont assez similaires 2 la distribution
observée (figure 2.12).

Les résultats pour la production primaire sont présentés par les figures 4.17, 4.18, 4.19 et 4.27 A.
La production primaire brute cumulée sur le temps et la profondeur atteint une valeur de 90 g
C/m? (figure 4.17) et est donc supérieure & celle fournie par EcoMod 1 (figure 4.8). Cette
augmentation peut étre expliquée par une contribution importante du petit zooplancton aux
processus d’excrétion de I’ammonium. Nous avons vu que les concentrations calculées de N2
étaient inférieures a celles qui étaient observées (figures 4.13, 4.23 B et 2.9) mais cela ne signifie
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pas que I'excrétion du zooplancton était faible. Bien au contraire, nous pensons que ces faibles
concentrations proviennent de I'importante utilisation de N2 par le phytoplancton. Cependant la
valeur que nous obtenons (90 g C/m?) est toujours compatible avec les estimations fournies par
Reid & al. (1990) et la North Sea Task Force (NSTF, (4)) mais elle est trés nettement supérieure
aux autres estimations du FLEX’76, y compris celle de Weichart (1980). La figure 4.19 montrent _
les différentes contributions des phytoplanctons & la production primaire instantanée. La
production de chaque phytoplancton est en fait plus ou moins proportionnelle 4 leur biomasse. La
production primaire instantanée (figure 4.18) est plus importante que celle fournie par EcoMod 1,
elle atteint un maximum de 6.8 g C/m?j. De la méme fagon, I’évolution spatio-temporelle de cette
production primaire instantanée (figure 4.27 A) est d’une part plus importante que celle calculée
par EcoMod 1 (figure 4.11 A) mais de plus, des productions plus élevées surviennent & de plus
grandes profondeurs. Les périodes, ou une limitation de croissance est observée, sont
caractérisées par des productions plus faibles, localisées juste au-dessus de la thermocline
principale.

Les valeurs du grazing cumulé (figure 4.21) sont trés élevées et trés nettement supérieures aux
estimations de Radach & al. (1984), la valeur pour le dernier jour est de 190 g C/m2 On est donc
trés loin des différentes estimations rassemblées dans le tableau 2.5. Cependant toutes les
estimations, pendant le FLEX, ont été faites pour les copépodes et les euphausiacées et il se peut
que ses valeurs soient sous-estimées si du nano- et du microzooplancton étaient effectivement
présents car nous savons que les taux d’ingestion spécifiques de ces petits organismes
hétérotrophes sont bien plus élevés que ceux des copépodes (Moloney & Field, 1989). La figure
4.22 donne la contribution de chaque zooplancton et I’on peut voir que la contribution des deux
copépodes (34 g C/m? en fin de simulation) est compatible avec la gamme proposée par Radach &
al. (1984). L’évolution spatio-temporelle du grazing dans la colonne d’eau (figure 4.27 B) est
etroitement liée & celle de la production primaire instantanée (figure 4.27 A).

4.2.3 Résultats de EcoMod 3.

EcoMod 3 est un modéle trés complexe et les résultats, trés nombreux, qu’il peut fournir n’ont pas
encore €té analysés dans le détail. Une étude trés approfondie est absolument nécessaire mais cela
sort du cadre de ce travail. Comme pour EcoMod 1 et 2, nous avons sélectionné les résultats qui
pouvaient étre comparés aux résultats du FLEX’76 ainsi que ceux qui décrivent ’évolution des
variables d’état. Certains résultats du FLEX’76, que nous ne mentionnons pas ici, pourraient faire
I’objet d’une comparaison et nous avons, de la méme fagon, effectuer une sélection.

Pour les concentrations moyennes et simulées des nitrates/nitrites (figure 4.28), nos remarques
sont a peu pres similaires & celles qui ont été faites dans le cadre de EcoMod 2. Cependant, Iécart
entre les courbes observée et calculée est plus important, U'effet de la tempéte des 12 et 13 mai
n’est pas bien reproduit car, & cette époque, les concentrations étaient plus élevées dans les
couches de surface (figures 4.46 A et 2.7). On peut noter une légére amélioration dans I’évolution
de la concentration moyenne des silicates (figure 4.30) par rapport a celle qui était calculée par
EcoMod 2 (figure 4.14): dans la seconde moitié du FLEX, les concentrations sont plus élevées et
il est remarquable que les figures 4.46 C et 4.23 C soient presque identiques.
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C’est avec EcoMod 3 qu’il a été possible d’atteindre les trés hauts niveaux des concentrations
moyennes de I’ammonium dans les couches de surface (figure 4.29). Ces résultats sont loin d’étre
parfaits surtout pour la premiére période du FLEX ot les niveaux observés €taient plus élevés. En
comparant les distributions spatio-temporelles simulée et observée de N2 (figure 4.46 B et 2.9), on
constate que les similitudes sont importantes: la concentration maximale calculée est de 3.99 pg at
N/l et ces valeurs élevées se situent bien entre 30 et 60 m. Juste aprés la tempéte, les
concentrations des couches de surface augmentent mais les valeurs calculées par EcoMod 3 sont
plus élevées. Pendant le second bloom, N2 est presque épuisé dans les 25 premiers métres puis il
augmente a nouveau. Le dernier jour de la simulation (le 4 juin) est caractérisé par une nouvelle
diminution des concentrations dans les couches de surface. En profondeur, EcoMod 2 prédit une
glévation constante des concentrations et il n’est malheureusement pas possible de vérifier cette
augmentation sur la figure 2.9.

Les deux blooms du phytoplancton sont assez bien décrits avec cependant un retard d’environ 1 a
2 jours pour le second maximum (figure 4.31) et une augmentation non justifiée de la chlorophylle
durant les 3 derniers jours de la simulation. Les variations journaliéres sont beaucoup plus
marquées dans EcoMod 3 que dans EcoMod 2 (figures 4.31 et 4.15). Ces variations au niveau des
données mesurées sont surtout visibles pendant les phases de déclin des deux blooms mais nous
savons, d’aprés la grille d’échantillonnage de la chlorophylle ( figure 1 de Radach & al., 1980),
qu'un seul profil journalier était établi jusqu’au 27 avril. Les données ne peuvent pas donc pas
reproduire les variations des concentrations & I’échelle de la journée. Pendant le second bloom, les
données manquent juste pendant la phase de croissance exponentielle et une interpolation linéaire a
été réalisée. La sédimentation semble plus faible (figures 4.31 A et B): EcoMod 2 (figures 4.15 A
et B) surestimait la sédimentation des cellules qui contenait de la chlorophylle (les maximums était
bien reproduits mais les valeurs moyennes ne I’étaient pas). Dans EcoMod 3, la vitesse de
sédimentation des cellules varie en fonction de leur état physiologique et le flux de sédimentation
ne dépend pas seulement de la concentration de la chlorophylle. Selon la figure 4.46 D, il
semblerait que 1’écart entre les courbes C et D de la figure 4.31 ne soit pas dfi 2 une sédimentation
de la biomasse vivante du phytoplancton mais & une croissance des cellules dans la couche 50-100
m. La sédimentation est surtout visible au niveau du matériel détritique qui contient
essentiellement du phytoplancton mort (figure 4.56 A) et au niveau du POC total (figure 4.56 C).

La contribution de chaque phytoplancton en terme de chlorophylle peut étre observée a partir des
figures 4.47 A, C et 4.48 A, C. Le premier bloom est essentiellement constitué des diatomées qui
atteignent une concentration maximale de 10.73 mg Chl a/m®. La concentration maximale des
dinoflagellés est de 1.7 mg Chl a/m® mais ces organismes autotrophes se développent juste apres
les diatomées. La contribution du nanophytoplancton est faible pendant le bloom principal mais la
chlorophylle du second bloom est essentiellement contenue dans ces organismes: leur
concentration maximale est de 4.15 mg Chl a/m®. Le picophytoplancton est pratiquement absent
durant toute la période de la simulation. La figure 4.32 présente les résultats pour le phytocarbone:
le premier bloom est bien décrit alors que le second est surestimé et il se peut que le rapport C/Chl
a constant que nous utilisons pour le nanophytoplancton soit trop €leve.
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Les évolutions des rapports C/N pour le phytoplancton sont décrites par les figures 4.47 B, D et
4.48 B, D: d’apres ces estimations les rapports C/N sont plus élevés en surface qu’en profondeur
et ils sont d’autant plus importants qu’une limitation par un nutriment intervient. L’élément le plus
limitant du FLEX est la silice et nous avons vu qu’une limitation par la silice, d’aprés la structure
de EcoMod 3, était en mesure d’influencer le rapport C/N des diatomées. Ces organismes ont un
rapport C/N maximal de 15.91 (rapport de masses) juste avant la tempéte et au niveau des
couches de surface. Ces rapports élevés ne sont pas associés aux fortes biomasses qui se situent
plus profondément (figure 4.48 C). Les autres phytoplanctons (P1, P2 et P3) ont toujours des
rapports C/N inférieurs 4 7.6 et les valeurs les plus élevées interviennent pendant le second bloom.
Ces faibles valeurs traduisent une faible limitation par 1’azote. Cela ne signifie pas que les
phosphates ont €été plus limitants mais que la détermination des facteurs limitants ne peut pas
seulement étre basée sur les concentrations externes des sels nutritifs. C’est, avant tout, 1’état
physiologique des cellules phytoplanctoniques qui doit étre considéré.

D’autres éléments dans EcoMod 3 nous permettent d’apprécier les conditions de croissance des
cellules phytoplanctoniques: les réservoirs intracellulaires de l’azote et de la silice. Une
présentation directe des concentrations pour les différents réservoirs n’est pas souhaitable car la
quantité des sels nutritifs intracellulaires dépend étroitement des biomasses et il est alors plus facile
d’interpréter une quantité de nutriments par unité de biomasse. L’unité que nous avons choisie est
la chlorophylle, nous aurions tout aussi bien pu choisir le carbone ou I’azote particulaire. Les
figures 4.49 et 450 A montrent les évolutions des différents rapports (nutriment
intracellulaire/unité de chlorophylle). Si I’on compare chacun de ces rapports avec le rapport C/N
correspondant du phytoplancton, on peut voir qu’il existe une trés forte corrélation négative entre
ces deux rapports, c’est essentiellement la quantité de nutriments contenue dans les cellules qui
détermine la valeur de notre indicateur de 1’état physiologique d’une cellule (rapport C/N).

Pour I’ensemble du phytoplancton, le rapport C/N maximal est de 9.93 (figure 4.50 D) et il est trés
intéressant de comparer ce rapport a celui des diatomées (figure 4.48 D): pour le phytoplancton
total, les valeurs élevées du rapport C/N semblent correspondre. aux plus fortes valeurs de la
biomasse des diatomées. Ceci est intéressant car si des mesures étaient faites en milieu naturel
nous aboutirions a cette conclusion alors que nous savons d’aprés les résultats du modeéle que les
plus hauts rapports C/N sont associés & de faibles biomasses si I’on regarde les différents
composants du phytoplancton de fagon individuelle (surtout chez les diatomées). En fait, cet effet
est seulement dii aux dinoflagellés qui se développent juste au-dessus des diatomées et qui
abaissent, avec leur faible rapport C/N, la valeur du rapport C/N pour le phytoplancton total.

Si le pico-, le nanophytoplancton et les dinoflagellés sont faiblement limités par I’azote, comment
peut-on expliquer leurs faibles biomasses? Les paramétres que nous avons utilisés déterminent en
partie leurs croissances mais nous pensons que le principal facteur limitant est le grazing du
zooplancton. Le zooplancton, dans EcoMod 3, occupe la place la plus importante car nous avons
estimé que les interactions de type proies-prédateurs étaient en mesure d’expliquer une partie
importante de I’évolution du phytoplancton. Il se peut que les diatomées ont davantage été
influencées par une limitation due aux silicates mais il se peut aussi que cette limitation serait
intervenue beaucoup plus t6t si le zooplancton n’avait pas influencé le développement de ces
organismes.
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Les différents stages de développement des copépodes sont trés difficiles a décrire dans un
modéle, leurs évolutions dépendent de trés nombreux facteurs souvent mal connus mais il était
intéressant de tenter une telle expérience pour essayer de déterminer leurs roles dans un tel
systéme. Les figures 4.36 et 4.37 montrent les résultats que nous avons obtenus pour les stages de
Oithona similis et Calanus finmarchicus: la qualité des résultats obtenus est tres €loignée de celle
que nous avions pour le phytoplancton mais les tendances générales sont relativement bien
décrites. Au niveau des données, la succession des différents stages n’est pas tres claire car la
période de production des oeufs chez les copépodes peut durer plusieurs semaines, les individus
ont tous un vécu différent et ce sont essentiellement la température et la concentration de
nourriture qui gouvernent leurs temps de développement. Nous savons, d’autre part, que le calcul
des taux de transfert selon la méthode de Wroblewski (1980, 1982) est loin d’étre satisfaisante
pour décrire la succession des différents stages. En effet, cette méthode implique que tous les
individus d’un méme stage sont équivalents et qu’il n’y a donc aucune variabilité. Les travaux de
Carlotti & Sciandra (1989) et de Carlotti & Nival (1992) montrent que la variabilit¢ au niveau
d’un stage de développement peut étre importante et que cette variabilité influence directement la
succession des stages. La méthode que nous utilisons est celle de Wroblewski, et cette méthode
implique que tous les individus d’un méme stage ont la méme probabilité de muer vers le stage
suivant. Une fagon simple de montrer le principal défaut de cette méthode est de prendre un cas
trés particulier: si en début de simulation il n’existe que des oeufs, cette méthode prédit qu’apres
12 pas de temps de simulation nous aurons déja de la biomasse chez ’adulte. Bien évidemment
cette biomasse est trés faible mais si la simulation dure trés longtemps, I’erreur peut étre énorme.
L’une des solutions est de considérer des classes d’age a I'intérieur de chaque stage et d’affecter a
chacune de ces classes des caractéristiques différentes de développement, c’est le principal
avantage des modéles de Carlotti & Sciandra (1989) et Carlotti & Nival (1992). La biomasse
simulée du stage NI de OS (figure 4.36) atteint une valeur maximale quelques jours apres le
maximum observé pendant le FLEX, il est possible que la production des oeufs intervienne trop
tard ou que le taux d’éclosion soit trop faible. La succession simulée des différents stages
naupliens est logique car le maximum de biomasse se déplace au court du temps (NI & NVI) mais
cette succession n’est pas du tout évidente au niveau des données. Chaque courbe de biomasse
déterminée a partir de I’abondance de chaque stage nauplien est tracée avec, tout au plus, une
vingtaine de points et il est donc trés difficile de visualiser une succession d’autant plus que le
temps de développement des jeunes stages est beaucoup plus court que celui des plus vieux stages.
Si I’on veut mettre en évidence une succession des stages il est absolument nécessaire d’augmenter
la fréquence d’échantillonnage surtout pour les stages qui ont un taux de transfert élevé. Pendant
le FLEX, comme en témoignent les courbes pour les copépodites, la fréquence d’échantillonnage
des vieux stages était plus élevée et la succession des stages CI & CVI de OS est plus claire. Des
divergences apparaissent entre les courbes calculées et estimées mais les successions ainsi que les
biomasses maximales sont plus ou moins respectées. Les nauplii de Calanus finmarchicus montrent
une succession dans le temps qui est généralement respectée au niveau des courbes calculées
(figures 4.37). La biomasse simulée pour ces stages est plus élevée mais, de nouveau, le nombre
de points pour les courbes estimées est beaucoup trop faible. Les biomasses estimées pour les
stages copépodites sont trés variables et trés élevées surtout en fin de période. Pendant I’analyse
des résultats du FLEX (chapitre II), nous avons vu que les influences hydrodynamiques étaient
peut-étre a l’origine d’une augmentation des individus de Calanus finmarchicus & la station
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centrale et en fin de période du FLEX. Si cela était le cas, notre modéle ne sera pas en mesure de
reproduire une telle augmentation de biomasse. La biomasse du stage CII de CF est largement
surestimée alors que celles des stages CIII a CV sont sous-estimées en fin de période.

Les biomasses totales calculées pour les deux copépodes sont comparées aux biomasses totales
estimées (figure 4.38). Les courbes sont assez représentatives mais la biomasse de OS est
légérement trop élevée aprés le bloom principal du phytoplancton et cette surestimation est
provoquée par les biomasses trop élevées des stages copépodites CIV, CV et CVI durant cette
période (figure 4.36). Pour Calanus finmarchicus, une sous-estimation survient a la fin de la
période du FLEX. La tres forte variabilité de la biomasse, durant cette période, ne peut pas étre
expliquée par la croissance des copépodes car leur taux de croissance, méme dans les meilleures
conditions de developpement ne leur permet de doubler ou de tripler leur biomasse sur une
période de 2 a 3 jours.

Les distributions spatio-temporelles des abondances pour les différents stages de Oithona similis
sont rassemblées dans la figure 4.51. Cette figure peut étre comparée avec la figure 2.36. Tous les
stages de OS montrent une abondance plus élevée dans les couches de surface et ’abondance est
d’autant plus faible que le stage est vieux. L’abondance maximale observée de NI est située en fin
de période et la valeur est comprise entre 100 et 200 ind./10l. Durant la méme période notre
abondance maximale est de 184.5 ind./10l, cependant notre pic n’est pas aussi étalé dans le temps
que les données observées: une abondance comprise entre 10 et 50 ind./101 peut déja étre notée a
partir du ler mai. Pour le stage NII de OS, la situation est similaire au niveau des données
observées mais nous obtenons une valeur légérement supérieure a 200 ind./101 pour les
abondances calculées. De plus, le pic est légérement décalé dans le temps. L’abondance maximale
calculée de NIII est trés supérieure & celle qui est observée, nous obtenons une valeur de 160
ind./10l alors que le maximum observé est compris entre 10 et 50 ind./101 (la figure 4.36 met en
évidence cette différence). La différence est moins importante pour NIV car nous obtenons une
abondance de 72.7 ind./10! et la plupart des individus sont toujours situés prés de la surface. Le
maximum de NV (23.4 ind./101) est cette fois-ci compris dans la gamme maximale observée (10-
50 ind./10I) et vers le 5 mai il y a une trés légére augmentation d’abondance mais qui reste
inférieure & 10 ind./101 comme pour les données observées. L’abondance de NVI est sous-estimée,
nous obtenons une valeur maximale de 7 ind./101 alors qu’elle devrait étre supérieure a 10 ind./10L.
mais la distribution générale est assez bien respectée. Cependant le pic entre le 30 avril et le 15 mai
intervient trop tard par rapport au pic des données observées qui survient pendant la phase
exponentielle du bloom principal. Pour tous les stages copépodites, les abondances maximales
calculées (CI: 14.01; CII: 12.18; CII: 16.59; CIV: 23.4; CV: 37.2; CVIL: 40. ind./10]) sont
comprises dans la gamme des abondances maximales observées (10-50 ind./10l). Les abondances
calculées montrent une succession temporelle de deux pics pour les stages copépodites: cette
tendance n’est pas présente au niveau des abondances observées. Les deux pics que nous obtenons
sont en fait un artefact qui provient de la structure du modéle: chaque pic correspond a un bloom
phytoplanctonique et donc & une augmentation de biomasse. Nous utilisons des poids moyens
individuels constants pour calculer les abondances et si la biomasse augmente, le nombre
d’individus augmente. Or, en réalité, une augmentation de biomasse n’est pas automatiquement
suivie par une augmentation du nombre des individus mais par une augmentation du poids de
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I’individu. Il n’est donc pas souhaitable de travailler en terme d’abondance car tout ce passe
comme si des nouveaux individus pouvait naitre au niveau de chaque stage.

Les distributions spatio-temporelles des abondances pour les stages de Calanus finmarchicus sont
présentées par la figure 4.52 et elles peuvent étre comparées avec celles de la figure 2.35. Les
distributions calculées pour les stages naupliens sont assez similaires a celles qui ont été observées:
les abondances maximales calculées sont comprises entre 16.41 et 34.3 ind./101 (NI:28.7; NIL:25;
NIII:21.2; NIV:17.5; NV:16.41; NVI:34.3 ind./10]) et elles sont comprises dans la gamme des
abondances maximales observées (10.-50. ind./10l). De plus, les successions temporelles des
stages sont plus ou moins équivalentes mais les abondances au niveau des pics secondaires
(artefacts) de NV et NVI sont trop élevées. La situation pour les stages copépodites est tres
différente dans la mesure ou ces organismes sont capables d’effectuer des migrations verticales
nycthémérales, phénoménes trés visibles au niveau des abondances observées. Nous avons tenté de
les reproduire avec EcoMod 3. Pendant le bloom principal, la migration verticale des individus est
soit trés faible soit absente et si elle était importante elle serait surtout visible chez les plus vieux
stages mais leurs abondances sont trés faibles durant cette période. L’amplitude des migrations
verticales augmente au cours du FLEX et elles sont d’autant plus importantes que I’dge du
copépodite est élevé. Toutes ces caractéristiques ont été reproduites par EcoMod 3 mais les effets
de la tempéte des 12 et 13 mai ne sont décrits par notre modéle. Une des conséquences de la
migration verticale des organismes est le regroupement des individus dans certaines couches d’eau
selon ’heure du jour. Les abondances maximales observées atteignent trés localement la gamme
des 50 a4 100 ind./l et ’on peut constater que les abondances maximales calculées pour les
copépodites sont parfois plus élevées que celles des nauplii (CI:31.3; CII:51.8; CIII:29.8;
CIV:21.6; CV:8.47; CVI:2.9 ind./101).

Les évolutions spatio-temporelles des biomasses totales de Qithona similis et Calanus finmarchicus
sont présentées par les figures 4.53 C et D: la biomasse est plus élevée pour le copépode calanoide
et sa distribution est fortement imprégnée par les migrations verticales des plus vieux stages. Pour
les deux copépodes, les biomasses maximales sont atteintes en fin de simulation et cela suggére
une question importante: quelles sont les compositions de leurs rations alimentaires apres le bloom
des diatomées? Cette question n’a toujours pas de réponse car nous ne sommes pas allés aussi loin
dans I’analyse mais nous pensons que le nanophytoplancton et le microzooplancton ont joué un
role important dans le maintient des fortes biomasses chez les copépodes, surtout apres la fin du
bloom principal.

Les évolutions spatio-temporelles du nano- et du microzooplancton (figures 4.53 A et B) montrent
que les biomasses maximales sont beaucoup plus faibles et donc plus réalistes que celles que nous
avions obtenues avec EcoMod 2 bien qu’il n’existe aucun moyen de comparaison avec les résultats
du FLEX'76. Le microzooplancton entre en compétition avec les copépodes pour le
nanophytoplancton (second bloom) mais le microzooplancton est aussi ingéré par ces mémes
copépodes. Cependant, le gain d’énergie est certainement plus important si les copépodes ingerent
directement le phytoplancton car une étape supplémentaire dans la chaine nutrive (phytoplancton
— microzooplancton — copépodes) implique la perte d’une partie de cette énergie (par
respiration et excrétion) au niveau du microzooplancton. Mais il se peut que Iingestion du
microzooplancton présente aussi un avantage car ces organismes sont caractérisés par des rapports
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C/N beaucoup plus constants que celui du phytoplancton et nous avons vu que la qualité nutrltlve
de la nourriture est un important facteur qui ne doit pas étre négligé.

Le zooplancton total (figure 4.54 B) est principalement dominé par le copépode calanoide Calanus
finmarchicus. Les biomasses maximales se situent généralement & des profondeurs intermédiaires
entre la surface et la thermocline principale. Pendant le second bloom phytoplanctonique, la
biomasse est maximale prés de la surface et les figures 4.53 B et C montrent que le
microzooplancton et Oithona similis sont les principaux prédateurs du nanophytoplancton durant
cette période.

Les oeufs de copépode sont essentiellement produits pendant le bloom principal et leur distribution
suit de tres pres celle des diatomées (figure 4.48 C). Les adultes de Calanus finmarchicus, pendant
leurs migrations verticales pondent trés peu en profondeur car le processus de ponte dépend de la
quantité de nourriture disponible, ils auront donc tendance 4 pondre dans les couches de surface et
au moment des blooms.

La figure 4.33 montre les résultats obtenus par EcoMod 3 pour la production primaire nette
cumulée sur le temps et la profondeur. Cette courbe peut donc directement étre comparée aux
données de Weichart (1980). En fin de simulation la production cumulée est de 90.9 g C/m? et
cette valeur est bien représentative de la gamme fournie par Reid & al. (1990). Cependant, la
production primaire brute intégrée sur la profondeur (figure 4.34) atteint une valeur maximale de
8.3 g C/m*j pendant le bloom principal. La contribution des diatomées est la plus importante
pendant le premier bloom alors que celle du nanophytoplancton est maximale pendant le second
bloom (figure 4.35). Ces valeurs sont trés élevées et elles sont supérieures a celles qui étaient
calculées par EcoMod 1 et 2 mais nous pensons que le découplage entre les cycles du carbone et
de I'azote en est la cause principale car I’augmentation du rapport C/N du phytoplancton (surtout
celui des diatomées) provoque une divergence entre les productions primaires qui seraient
calculées en terme de carbone et en terme d’azote. Pour EcoMod 1 et 2, la production primaire en
terme de carbone était calculée a partir du cycle de I’azote en utilisant un rapport C/N pour le
phytoplancton qui était constant. Il se peut donc que la production primaire calculée & partir du
cycle de I’azote soit sous-estimée par rapport & celle qui serait calculée & partir du cycle du
carbone si le rapport C/N du phytoplancton n’est pas constant. D’autres éléments, tels que la
paramétrisation du processus de la production primaire (trés différents dans les modéles EcoMod)
ou les variations journaliéres peuvent expliquer en partie les différences que nous obtenons. On
peut remarquer que pour chaque modele EcoMod, le pic de la production primaire intervient
toujours avant le pic de la biomasse phytoplanctonique, une tendance qui était observée par
Legendre & al. (1986). Les évolutions spatio-temporelles des productions primaires instantanées
brute et nette sont montrées par les figures 4.50 B et C: la production primaire brute atteint une
valeur maximale de 759.6 mg C/m?/j, celle de la production primaire nette est de 661.8 mg C/m?/j .
Au niveau de ces valeurs maximales qui interviennent le 29 avril, une fraction respirée de 12.8 %
est calculée et cette valeur est donc plus représentative de la fraction respirée des diatomées (10%)
(tableau 3.35). La figure 4.50 C ne permet pas de visualiser les productions nettes négatives mais
la valeur minimale de cette production est -49.9 mg C/m?/j. Pendant la phase de déclin du premier
bloom, la production primaire présente deux maximums selon la profondeur: le premier pic de
surface est associé¢ a la biomasse des dinoflagellés (figure 4.48 A), le second pic (entre 30 et 55 m
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de profondeur) est associé a la biomasse des diatomées (figure 4.48 C). Les valeurs, en
profondeur, sont plus élevées car la biomasse des diatomées est plus importante que celle des
dinoflagellés durant cette période mais la productivité des dinoflagallés doit étre supérieure & celle
des diatomées.

La valeur du grazing cumulé (pour tout le zooplancton) sur toute la période du FLEX est
comprise entre les estimations fournies par EcoMod 1 et 2, elle est de 102.65 g C/m? (figure 4.39).
Cette valeur est supérieure a celle de la production primaire nette cumulée qui était de 90.98 g
C/m?, ce qui indique que le zooplancton n’ingére pas uniquement du phytoplancton. Il est donc
intéressant d’analyser les différentes contributions pour chaque zooplancton (figures 4.40 a 4.45).
Le grazing cumulé du nanozooplancton est de 21.72 g C/m? et il est inférieur & celui du
microzooplancton qui est de 35.87 g C/m? (figure 4.40). La consommation pour les stages
naupliens des copépodes est toujours trés inférieure a celle des stages copépodites. Le grazing
cumulé pour Oithona similis (tous stages confondus) est de 19.89 g C/m? et il est de 25.07 pour
Calanus finmarchicus. Une valeur de 24.11 g C/m? est calculée pour les stages copépodites de
Calanus finmarchicus et cette valeur se trouve bien dans la gamme estimée par Radach & al.
(1984) (figure 4.39). Bien qu’au niveau des biomasses maximales Calanus finmarchicus soit le plus
important (figure 4.53), le zooplancton de petite taille (protozoaires) semble jouer un role essentiel
dans I’évolution de I’écosystéme méme si sa biomasse est relativement faible. Il est dommage que
le FLEX n’est pas mesuré I’abondance ou la biomasse de ces organismes car cela aurait peut-étre
pu expliquer les divergences entre les différentes estimations pour le grazing (tableau 2.5). Le
grazing instantané atteint une valeur maximale de 210.2 mg C/m*/jour (figure 4.54 C) pendant le
second bloom. Il semble clair que le zooplancton a totalement controlé I’amplitude du second
bloom pendant le FLEX, d’autant plus que le rapport C/N du phytoplancton n’indique pas une
limitation importante par les sels nutritifs (figure 4.50 D). Pendant le bloom principal, la situation
est moins évidente car le grazing est relativement faible alors que la production primaire nette
instantanée est trés élevée (figure 4.50 C). Il semble que le zooplancton a partiellement contrdlé le
bloom principal et que la raison de son déclin peut avant tout étre expliqué par une limitation des
silicates car le rapport C/N des diatomées est trés élevé (figure 4.48 D). Les dinoflagellés et le
picophytoplancton semblaient étre limités par des facteurs physiologiques ou environnementaux
(température, turbulence, taux de croissance maximal pour les dinoflagellés) et faiblement par le
grazing. Le nanophytoplancton, & cause de sa faible taille, subissait d’avantage I’effet du grazing
car le zooplancton de petite taille et Oithona similis étaient déja bien présents a cette époque du
FLEX.

Les bactéries libres représentent une faible fraction de la matiére organique vivante, elles
atteignent une biomasse maximale de 22.8 pg C/l dans la nuit du 12 au 13 mai, soit 12 ou 13 jours
aprés le maximum de la biomasse phytoplanctonique pendant le bloom principal (figure 4.56 D).
Un retard d’une durée équivalente (11 jours) peut étre observé pendant le second bloom bien que
la période simulée ne couvre pas 'entiéreté du deuxieme pic de la biomasse bactérienne. Nous
n’avons pas encore toutes les informations nécessaires qui nous permettraient d’expliquer ce
retard mais il est certain que les principaux prédateurs des bactéries (le nanozooplancton) ont joué
un role mineur car la biomasse maximale de ces organismes intervient juste aprés le bloom
principal du phytoplancton (figure 4.53 A). Entre le pic du nanozooplancton et celui des bactéries
il existe encore un délai d’environ 10 jours. Par contre, le nanozooplancton intervient pendant la
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phase de déclin du pic bactérien (second pic du nanozooplancton). Entre le 3 et 12 mai, le
microzooplanton (figure 4.53 B) a pu jouer un rdle mais sa biomasse est faible et 1’affinité du
microzooplancton pour les bactéries n’est pas aussi élevée que celle du nanozooplancton pour ces
mémes proies. IL est donc raisonnable de penser que ce retard est essentiellement provoqué par la
disponibilité des substrats de croissance. Le substrat qui soutient la croissance bactérienne est la
matiére organique dissoute de faible poids moléculaire (figure 4.55 A) qui présente un maximum
entre le 4 et le 11 mai. La source principale de ce substrat est la production des matiéres exsudées
par le phytoplancton qui intervient bien apres le bloom du phytoplancton. Ce retard est provoqué
par la dégradation progressive de I’état physiologique des diatomées (figure 4.48 D). Selon la
structure du modele, I’exsudation augmente quand 1’état physiologique devient mauvais. La
décomposition des matiéres organiques particulaires puis I’hydrolyse des matiéres organiques
dissoutes de haut poids moléculaire qui sont issues des processus de décomposition ne sont pas en
mesure d’expliquer ce retard car le rapport C/N de MOD2 (figure 4.55 D) est bien plus faible que
le rapport C/N de MOD1 (4.55 B). La correspondance entre les pics de DOMI (figure 4.55 A) et
DOM?2 (figure 4.55 C) impliquerait une hydrolyse beaucoup trop rapide (I’hydrolyse est en fait
une €tape limitante dans EcoMod 3) si I’essentiel de la concentration de DOM1 était issue de
DOM2. Nos résultats sont donc en désaccord avec ceux de Billen (1990) (cf. simulation standard
de EcoMod 2) et nous pensons que la lyse du grand phytoplancton (diatomées) influence peu la
dynamique bactérienne dans les couches de surface car les cellules mortes de ce phytoplancton
sédimentent rapidement.

Nous avons vu que la qualité chimique des substrats bactériens déterminait la réponse métabolique
des bactéries. Si le rapport C/N des substrats directs (figure 4.55 B) dépasse un certain seuil, les
bactéries assimileront plus d’ammonium qu’elles n’en produiront. Elles peuvent donc entrer en
compétition avec le phytoplancton pour N2. Ce seuil n’a pas une valeur constante puiqu’il dépend
de la valeur du rendement de croissance sur le carbone (YC) et cette variable dépend elle-méme du
taux d’assimilation des bactéries. Si la valeur de YC pour les bactéries est de 0.4 (valeur
maximale), il y a aura compétition si le rapport C/N des substrats dépasse 10. (seuil). Si YC
diminue, le seuil augmente. Les résultats que nous présentons au niveau de cette simulation
standard ne nous permettent pas de dire sl y a ou non compétition. C’est un sujet que nous
aborderons de fagon plus détaillée par la suite. Les rapports C/N de DOM2 (figure 4.55) et de la
matiére organique particulaire détritique (figure 4.56 B) sont trés constants et faibles, ils varient
entre 7.2 et 7.5 pour le premier et entre 3.7 et 7.93 pour le second. Le premier de ces rapports est
trés constant a cause des conditions initiales: la condition initiale d¢ DOM2 est peut-étre trop
élevée car nous ne connaissons pas le pourcentage de la matiére biodégradable dans DOM?2 et
d’autre part les incertitudes sont grandes en ce qui concerne le rapport C/N initial de cette matiére.

Le carbone organique particulaire total atteint une valeur maximale de 600.2 pg C/I pendant le

premier bloom et sa distribution est avant tout influencée par celle du phytoplancton. Ces résultats
peuvent étre comparés avec ceux de la figure 2.12.
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4.3 Comparaisons des résultats obtenus avec ceux des autres
modéles du FLEX’76.

Les résultats ou les estimations du FLEX comportent de nombreuses anomalies (phytocarbone,
bactéries, DOC, production primaire, grazing) et les modéles de Radach (1980, 1982, 1983) et de
Radach & al. (1984) ont démontré les inconsistances qui existaient entre les données du
phytocarbone et les différentes estimations de la production primaire d’une part mais aussi entre le
phytocarbone et les mesures de la chlorophylle d’autre part. Nous avons discuté de ces problémes
dans P’analyse des résultats du FLEX et c’est pour ces raisons que nous n’avons jamais tenté
d’approcher les données du phytoplancton en terme de carbone, les concentrations mesurées des
bactéries et nous avons toujours estimé que la production primaire nette déterminée par Weichart
(1980) était certainement I’une des meilleures (Touratier, 1995). Avec ces modeles, Radach s’est
efforcé de réconcilier les concentrations du phytoplancton en terme de carbone avec les
estimations de la production primaire, sans y parvenir réellement car les inconsistances entre les
jeux de données étaient beaucoup trop importantes. Notre but n’était pas de refaire les mémes
simulations. L’expérience acquise par Radach sur les incompatibilités du FLEX nous a permis de
choisir, dés le départ, les jeux de données qui ont été comparés aux résultats de nos simulations.

La complexité de EcoMod 1 est du méme ordre que celles des modéles utilisés par Radach mais
les structures sont totalement différentes car notre but n’était pas de minimiser I’envergure ni
d’introduire le maximum d’informations issues du FLEX, sous forme de contraintes. Au contraire,
notre stratégie était de construire un modéle qui serait, dans la mesure du possible, indépendant
des résultats du FLEX et dont ’envergure serait la plus adaptée. En effet, nous pensons que les
modeles développés par Radach minimisent trop I’envergure du systéme et qu’une incertitude au
niveau des contraintes utilisées (grazing, éclairement dans la colonne d’eau) se surajoute a celle
des paramétres. Cependant les buts de ces modéles n’étaient pas exactement les mémes car nous
avons tenté de simuler les deux blooms du FLEX alors que seul le premier de ces blooms était
simulé par Radach (1980, 1982, 1983) et Radach & al. (1984). La simulation du second bloom
implique une augmentation de I’envergure du modéle pour que la régénération des nutriments soit
décrite du mieux possible.

Parmi toutes les simulations effectuées par Radach, celle qui se référe au cas (4) (tableau 2.9,
figures 2.57 et 2.58) est certainement la plus comparable avec nos simulations. Dans ce cas,
Radach (1983) valide la concentration des phosphates, la production primaire de Weichart (1980)
et le grazing des copépodes est simulé de fagon satisfaisante. Cependant, la croissance du
phytoplancton, dans cette simulation, n’était pas limitée par la lumiére dans la zone euphotique et
le rapport C/Chl a utilisé était de 20. pg C/pg Chl a. Avec les modéles EcoMod, il n’a pas été
nécessaire de faire une telle approximation et cela provient essentiellement du fait que notre
rapport C/Chl a est deux fois plus élevé. Le rapport mesuré pendant le FLEX était d’environ 5. ug
C/ug Chl a pendant le bloom principal et il est tout aussi raisonnable d’utiliser un rapport de 40.
que d’utiliser un rapport de 20. car, dans les deux cas, le rapport mesuré est considéré comme
totalement faux.
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Deux remarques peuvent étre faites sur la contrainte exercée par le zooplancton dans le modéle de
Radach. La premiére est que cet auteur considére que le grazing est proportionnel 4 la biomasse
des stages copépodites de Calanus finmarchicus qui représente 80 % de la biomasse totale du
zooplancton. Or, nous avons vu avec les résultats de EcoMod 2 et 3, que le grazing résultait avant
tout des activités du nano- et du microzooplancton. Les résultats de EcoMod 2 sont trés
contestables mais ceux de EcoMod 3 peuvent étre cohérents dans la mesure ol ces organismes
avaient des biomasses relativement faibles si on les compare a celles des copépodes et qu’ils ont pu
étre négligés durant le FLEX. Selon les résultats d’EcoMod 3 et pour toute la durée de la
simulation standard, le grazing des stages copépodites de Calanus finmarchicus ne représentait pas
80 % du grazing total mais seulement 23.48 %. Ce pourcentage peut paraitre trés faible mais le
grazing cumulé de Calanus finmarchicus calculé par EcoMod 3 concorde avec les résultats
calculés par Radach & al. (1984). On peut donc se demander si la biomasse du zooplancton total
considérée par Radach ne représentait pas elle-méme une sous-estimation de la biomasse réelle du
zooplancton. Cependant une surestimation des biomasses du nano- et du microzooplancton au
niveau des résultats de EcoMod 3 est tout a fait envisageable mais elle n’est pas vérifiable.

Notre deuxiéme remarque concerne I’approximation faite par Radach (1980) qui utilise un rapport
POC/phytocarbone de 10. pour la conversion des données de POC en carbone phytoplanctonique.
C’est a partir de ce carbone que cet auteur calcule la contrainte exercée par le zooplancton sur le
phytoplancton pendant la simulation. D’aprés les estimations du tableau 2.1, il est vrai que ce
rapport est d’environ 10. dans le cas du FLEX, mais il est d’environ 1.2 selon les résultats de
Steele & Baird (1965) et de 1.1 pendant le REFLEX’83. La surestimation de ce rapport provient
de la sous-estimation des concentrations du phytocarbone pendant le FLEX et I’on peut se poser
des questions sur la viabilité de la contrainte utilisée par Radach & al. (1980).

Lancelot & Mathot (1989) ont tenté de simuler les deux blooms du FLEX’76 avec leur modéle qui
comprenait un nutriment limitant et un phytoplancton. Les valeurs de la production primaire
calculées (figure 2.60 a) sont en accord avec nos résultats et avec ceux de Weichart (1980). Les
phases de croissance exponentielle du phytoplancton étaient bien reproduites (figure 2.60 b) mais
les biomasses phytoplanctoniques pendant les deux phases de déclin étaient largement surestimées.
Ceci provient essentiellement de la structure du modéle qui ne tient pas compte du zooplancton,
de la sédimentation et de la mortalité du phytoplancton.

EcoMod 3 est un modéle trés complexe mais le but n’était pas uniquement d’approcher les
données de la chlorophylle, celles d’un nutriment limitant et celles de la production primaire. Cette
structure complexe nous a permis d’approcher les différents types de nutriments (nitrates+ nitrites,
silicates et ammonium), la concentration du phytoplancton, les biomasses de tous les stages de
Oithona similis et Calanus finmarchicus, la DOM, la POM, les bactéries, la production primaire, le
grazing , etc... avec des résultats plus ou moins cohérents. Il semble donc essentiel qu’une
augmentation de la complexité d’un modele soit suivie par I’augmentation du nombre des jeux de
données qui pourront étre comparés avec les résultats. L’objectif de ce modéle était avant tout de
résoudre certains problémes qui surgissent quand les cycles du carbone et de I’azote sont couplés
et nous allons maintenant aborder quelques aspects du manque de parallélisme entre ces cycles.
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4.4 Quelques aspects sur le manque de parallélisme des cycles
du carbone et de I’azote.

L’utilisation des données du FLEX avait pour objet de nous procurer un moyen de comparaison
entre les différentes simulations des modéles EcoMod. Les structures de ces modéles sont trés
différentes et le seul moyen de les confronter est de trouver un objectif commun. Il aurait été
possible d’utiliser les résultats d’un des modeéles et d’approcher ces résultats avec ceux des autres
modéles, mais cette étude aurait été trés théorique et il semblait préférable de considérer un cas
réel malgré toutes les incertitudes au niveau des données expérimentales et de terrain.

Lancelot & Billen (1985) ont mentionné les différentes origines du manque de parallélisme entre
les cycles du carbone et de I’azote. La plupart des modéles récents ou anciens ne tiennent compte
que d’un seul cycle et ils sont donc en accord avec le paradigme de Redfield (1958), Redfield & al.
(1963) et de Fasham & al. (1990). Il est certain que ce manque de parallélisme existe, mais il est
intéressant d’en connaitre les conséquences sur I’évolution générale d’un écosystéme. En d’autres
termes, les divergences, au niveau de ces cycles, sont-elles cruciales et remettent-elles en cause les
structures des modéles a un seul cycle?

La réponse & cette question n’est pas simple et il n’existe certainement pas une réponse unique car
les écosystémes sont trés variés. Il est probable qu’un modéle & un seul cycle puisse fournir une
bonne approximation dans certains cas et il ne sera pas possible de généraliser nos résultats tant
que nous n’aurons pas toutes les informations et tant que la validation ne sera pas effectuée. C’est
donc avec certaines réserves que nous étudierons quelques points sur le manque de parall€lisme
car nos conclusions seront, dans tous les cas, spécifiques au FLEX et elles ne seront pas définitives
dans la mesure ot nous n’avons pas connaissance de tous les résultats des modéles.

4.4.1 Influences du rapport C/N du phytoplancton.

Pour le phytoplancton, tous les résultats des modéles EcoMod sont calculés avec I’objectif
d’approcher les valeurs mesurées de la chlorophylle a. Les données du FLEX’76 pour le
phytocarbone sont sous-estimées et elles sont donc inutilisables. De plus, la biomasse
phytoplanctonique en terme d’azote n’a jamais été mesurée. La seule référence commune a tous
les phytoplanctons dans les modéles EcoMod est donc la chlorophylle a. Tous les modéles
donnent des résultats plus ou moins comparables pour la concentration de ce pigment au niveau du
bloom principal (figures 4.6, 4.15, 431 et 4.10 B, 423 D, 4.46 D). Les concentrations du
phytoplancton en terme de carbone, fournies par tous les modéles, sont équivalentes a celles de la
chlorophylle a car d’une part les rapports C/Chl a utilisés sont tous constants et d’autre part ces
rapports sont égaux quel que soit le phytoplancton et le modele (40. mg C/mg Chl a; tableaux 3.2,
3.5 et 3.35). Les rapports C/N pour le phytoplancton des modéles EcoMod 1 et 2 sont égaux et ils
ont une valeur constante de 7.0 pg at C/ug at N: cette valeur est représentative d’un
phytoplancton en bonne santé. Le rapport C/N du phytoplancton, dans EcoMod 3, est variable
mais le rapport qui décrit le meilleur état de santé est de 6.0 pg C/ug N (7.0 pg at C/ug at N). Si,
pendant les simulations, le phytoplancton de chaque modéle était toujours en bonne santé, les
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biomasses en terme d’azote seraient toujours équivalentes & celles en terme de carbone ou de
chlorophylle: les cycles du carbone, de I’azote et de la chlorophylle, au niveau du phytoplancton,
sont dans ce cas paralléles. Dans EcoMod 1 et 2, ces cycles sont toujours paralléles et ce quel que
soit I’état de santé réelle du phytoplancton. La variation du rapport C/N dans le phytoplancton
d’EcoMod 3 représente donc une mesure directe du manque de parallélisme entre les cycles du
carbone et de I’azote.

L’analyse de la figure 4.50 D montre que le rapport C/N varie, pendant la simulation standard de
EcoMod 3, entre 3. et 9.93 pug C/ ug N. Respectivement, les déviations maximales du rapport
C/N, en prenant une valeur de référence de 6 pg C/ug N, sont de -50% et de +65.5%. La variation
de ce rapport est donc trés importante. Cependant, le plus intéressant est de voir que les plus hauts
rapports C/N sont associés & de hautes valeurs de biomasse (figure 4.46 D) alors que les plus
faibles rapports sont associés & des biomasses négligeables.

D’aprés le modele, on peut conclure que le manque de parallélisme ente les cycles du carbone et
de Pazote, au niveau du rapport C/N dans le phytoplancton, est une évidence et que les
conséquences sur les biomasses phytoplanctoniques sont importantes. Bien sir, EcoMod 1 et 2
donnent une bonne estimation de la chlorophylle a mais ¢’est au niveau de la biomasse réelle et en
terme d’azote que la divergence doit étre importante. Il est donc paradoxal qu’un modéle, dont
'unité est I’azote, ne soit pas en mesure de décrire le cycle de ’azote. Bien siir, nous n’avons pas
la possibilité¢ de vérifier ces propos dans le cas du FLEX car les données en terme d’azote
n’existent pas. De plus nous n’abordons pas les autres sources d’erreurs qui pourraient provenir de
la variabilité des rapports C/Chl a et N/SI bien que ces rapports soient trés variables et peut étre
méme beaucoup plus variables que le rapport C/N. Nous pensons que 'un des problémes majeurs
pour la validation des modeéles d’écosystéme réside dans une incompatibilité entre I’unité du
modeéle et 'unité de la mesure des données qui doivent étre validées. L’unité des modéles est bien
souvent choisie en fonction de I’élément qui est considéré comme le plus limitant alors que les
mesures des biomasses phytoplanctoniques sont, le plus souvent, déterminées en terme de
chlorophylle ou en terme de carbone, mais rarement en terme d’azote ou de phosphore. Cependant
si les mesures étaient exprimées en azote ou en phosphore, les problémes de validation seraient
différents mais toujours présents car les concentrations de chlorophylle et de carbone (élément peu
ou pas limitant) au niveau des cellules sont en mesure d’influencer les cycles de I’azote et du
phosphore. Les modéles a plusieurs cycles sont complexes mais ils ont I’ambition de vouloir
résoudre de tels problémes.

4.4.2 Influences de I’exsudation du phytoplancton.

Le parallélisme entre les cycles du carbone et de 1’azote, au niveau du phytoplancton, est aussi
affecté par la composition chimique et par la quantité des exsudats produits par les cellules
végétales planctoniques. Ces exsudats ont un rapport C/N élevé et leurs productions sont en
mesure de modifier la composition biochimique interne du phytoplancton. Au niveau du flux qui
décrit la production des exsudats, notre modéle considére que les flux en terme de carbone et
d’azote sont paralleles car le rapport C/N des produits exsudés est constant. De plus, la
production de ces matiéres augmente quand 1’état physiologique du phytoplancton se dégrade. Si
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le rapport C/N du phytoplancton est inférieur a celui des exsudats, la production de ces matiéres
aura pour effet de diminuer le rapport C/N du phytoplancton et donc d’améliorer son état de
santé. Si par contre, ce dernier est supérieur au rapport C/N des exsudats, I’effet sera inverse et
P’état physiologique du phytoplancton s’aggravera trés vite car la quantité de matériel exsudé sera
maximale. Peu de données existent sur la variabilité des rapports C/N des exsudats mais nous
savons que cette production de matiéres n’a pas seulement des conséquences sur le phytoplancton
mais que les bactéries sont trés sensibles a cette source de substrats de croissance.

Afin de mieux comprendre les influences de cette production d’exsudats sur la réponse de notre
modeéle, nous avons réalisé une nouvelle simulation avec EcoMod 3. Nous n’avons pas modifié le
rapport C/N des exsudats mais nous avons augmenté le taux d’exsudation maximal (exmaxC )
(tableau 3.35) pour chaque phytoplancton (tous les autres parameétres ne sont pas modifiés. Au
niveau de la simulation standard, ce taux était de 0.1~ pour tout le phytoplancton. Dans cette
nouvelle simulation, le taux sera de 0.5 ™' car, dans des conditions naturelles, la production de ce
type de matiéres peut étre beaucoup plus importante que celle que nous avions prévu pendant la
simulation standard (Lancelot, 1983). Il est donc intéressant de voir I'influence de ce taux car de
telles productions peuvent étre mesurées en milieu naturel.

La comparaison des nouveaux résultats (figures 4.57 a 4.60) avec ceux de la simulation standard
(figures 4.28 a 4.31) montre que les variations sont faibles tant au niveau des nutriments que du
phytoplancton. Les concentrations intégrées de N1 et SI (figures 4.57, 4.59 et 4.28, 4.30) ne sont
pratiquement pas modifiées mais on peut noter que la concentration maximale de N2 est plus
élevée et que ces hautes concentrations interviennent plus t6t. La biomasse maximale et la forme
générale du premier bloom ne sont pas affectées (figures 4.60 et 4.31) mais le second bloom est
caractérisé par une augmentation du maximum et le pic intervient plus t6t. Nous nous attendions a
une modification des résultats pendant la seconde période du FLEX car les productions maximales
d’exsudats interviennent quand le rapport C/N du phytoplancton est important et les conséquences
sont visibles surtout au niveau du second bloom.

L’élévation de la concentration de ’ammonium (figure 4.58) intervient juste pendant la phase de
déclin du bloom principal et cette augmentation peut avoir plusieurs origines. La principale source
d’ammonium dans le modéle est I’excrétion du zooplancton et des bactéries. Plus I’organisme a
une taille importante, plus son métabolisme est lent et il est peu probable que les copépodes aient
contribué de fagon significative & I’augmentation des niveaux d’ammonium. Les organismes qui
ont excrété cette importante quantité d’ammonium doivent avoir un haut métabolisme pour
expliquer cette élévation rapide et importante. L’hypothése la plus probable est que les bactéries
ont joué un réle prédominant car elles présentent toutes les caractéristiques nécessaires pour
expliquer ce phénomeéne: leur métabolisme est trés élevé et, de plus, ce sont les seuls organismes
qui sont capables d’assimiler directement les produits de 1’exsudation. Il n’est pas a exclure que le
zooplancton (protozoaires, copépodes) ait eu une influence mais nous pensons que son role étaient
plus important pendant la seconde phase du FLEX car son métabolisme est beaucoup faible que
celui des bactéries.

Nous nous sommes donc intéressés de fagon plus spécifique a I’évolution des bactéries et de leurs
substrats de croissance (figure 4.61). En comparant ces résultats avec ceux de la simulation
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standard (figure 4.55 A, B et 4.56 D) plusieurs remarques intéressantes peuvent étre faites. La
concentration maximale des substrats directs (DOM1) est beaucoup plus élevée, elle passe d’une
valeur de 50.1 pg C/1 (simulation standard) a une nouvelle valeur de 123.9 pg C/1. Le rapport C/N
maximal de ce substrat de croissance a lui aussi augmenté, son ancienne valeur était de 10.8 et elle
atteint 13 pg C/pg N pendant la nouvelle simulation. L’augmentation de ce rapport et de cette
concentration maximale de DOM1 sont les conséquences directes d’une augmentation de la
production des exsudats. Ces conséquences entralnent inévitablement une augmentation de la
biomasse maximale des bactéries qui était de 22.8 pour la simulation standard et qui atteint 34.4
ng C/1 durant cette nouvelle simulation (figures 4.56 D et 4.61 C). Le second bloom du
phytoplancton intervient plus tot car les concentrations de 1’ammonium, issues de [’activité
excrétoire plus importante des bactéries, augmentent. Le retard entre le pic principal du
phytoplancton et celui des bactéries est moins important (il est de 10 jours au lieu de 12-13 jours)
et ceci confirme que ce délai est principalement conditionné par le processus de 1’exsudation.

Avec cette nouvelle simulation, nous avons montré qu’une augmentation de 1’exsudation avait un
effet modéré sur le phytoplancton pendant le premier bloom, que les nutriments qui n’étaient pas
régénérés (selon la structure de EcoMod 3) étaient peu affectés mais que 1’évolution des bactéries
était modifiée de fagon notable. Le comportement des bactéries, malgré la faible biomasse de ces
organismes, peut expliquer [’évolution différente du phytoplancton pendant le second bloom.

4.4.3 Influences sur les bactéries.

La biomasse et le role des bactéries, en région septentrionale de la Mer du Nord, ne sont
certainement pas aussi importants qu’au niveau des zones cotiéres ou un pourcentage plus élevé
des produits issus de la production primaire est susceptible d’étre décomposé par ces organismes.
Avec EcoMod 2 il est impossible d’étudier le manque de parallélisme au niveau de ces organismes,
de leurs substrats de croissance et de leur production mais grice a la structure d’EcoMod 3 nous
pouvons accéder & ce type d’informations. Il est bien connu que les bactéries peuvent, sous
certaines conditions, entrer en compétition avec le phytoplancton pour les nutriments
inorganiques. Ces phénomeénes de compétition sont liés au manque de parallélisme entre les flux en
carbone et en azote des substrats assimilés. Quand la qualité des substrats assimilés varie, les
bactéries sont capables de changer leur réponse métabolique et les effets peuvent étre analysés au
niveau de la respiration, de I’excrétion et de 1’assimilation de I’ammonium. Les bactéries n’utilisent
peut étre pas une fraction importante de la production primaire mais il est essentiel de savoir si la
compétition avec le phytoplancton (quand elle existe) a des répercussions importantes sur
I’écosystéme. Il est encore plus trés intéressant de déterminer a quels moments et a quelles
profondeurs ces compétitions peuvent survenir.

Avec EcoMod 2, il est tout de méme possible d’étudier cette compétition en calculant le bilan net
entre ’ammonium excrété et assimilé. Ce sont ces bilans que nous avons représentés au niveau des
figures 4.62 A et B. Deux modéles différents de la dynamique bactérienne peuvent étre utilisés
dans EcoMod 2: celui de Fasham & al. (1990) (ibac=1) et celui de Andersen & Rassoulzadegan
(1991) (ibac=0) (tableau 3.4).
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Les résultats de ces deux modéles sont assez similaires: le flux net de N2 (excrétion - assimilation)
est négatif si les bactéries prennent plus d’ammonium qu’elles n’en produisent. Les gammes de
variation de ces flux sont de -5.23 & +0.406 pg N/I/j (figure 4.62 A) et de -8.162 4 +0.476 pg
N//j (figure 4.62 B). Selon ces résultats, la plupart du temps et dans la plus grande partie de la
colonne d’eau, les bactéries sont en compétition avec le phytoplancton pour I’ammonium. Cette
compétition intervient surtout durant la phase de déclin du bloom principal. Ces résultats sont
surprenants dans la mesure ou les bactéries sont surtout connues par le role qu’elles peuvent jouer
dans la régénération de I’ammonium. Les paramétres que nous avons utilisés sont tres proches de
ceux de Fasham & al. (1990) et de Andersen & Rassoulzadegan (1991). Les résultats de ces
modéles permettent de comprendre la difficulté que nous avions & obtenir les hautes
concentrations d’ammonium pendant la simulation standard de EcoMod 2 (figures 4.13 et 4.23 B).
Ces hautes concentrations ne pouvaient pas étre atteintes car les actions des bactéries et du
phytoplancton allaient dans le méme sens, vers une diminution des concentrations ambiantes de
I’ammonium.

Les résultats de EcoMod 3, pendant la simulation standard, sont tres différents de ceux que nous
avons obtenus avec EcoMod 2. Le flux de N2 (figure 4.63 A) est équivalent au flux (excrétion -
assimilation) que nous avons calculé pour EcoMod 2 (figures 4.62). La gamme de variation de ce
flux est de 0.01 & 4.37 pug N/I/j. Pendant la simulation standard, les bactéries n’entrent jamais en
compétition avec le phytoplancton et la régénération maximale de I’ammonium coincide avec la
biomasse maximale des bactéries (figures 4.56 D). Ces résultats son beaucoup plus prés de ce que
nous attendions, & savoir que les bactéries jouent un role important dans la régénération de
I’ammonium. Ces résultats sont en accord avec ceux que nous avions trouvé pour la distribution
de I’ammonium pendant le FLEX (figures 4.29 et 4.46 B). L’accumulation de N2 dans les couches
profondes résulte avant tout de Iactivité bactérienne par régénération de ce nutriment. La
respiration bactérienne (figure 4.63 B) dont la gamme est de 0. 4 42.1 pug C/l est montrée mais il
et plus intéressant de considérer directement le rapport du flux de N2 sur la respiration (figure
4.63 C). Si le rapport C/N des substrats assimilés est identique a celui des bactéries, le rapport
calculé (figure 4.63 C) serait de 0.25 pg N/ug C (inverse du rapport C/N des bactéries). Or, la
gamme du rapport calculé est beaucoup plus faible et elle est de 0.026 4 0.1 ug N/ug C. Cela
signifie que le rapport C/N des substrats assimilés n’est jamais égal & celui des bactéries et qu’il est
toujours supérieur. Ceci peut étre vérifié au niveau du rapport C/N des substrats directs (DOMLI,
figure 4.55 B) qui varie entre 7.21 et 10.8 pug C/l. Dans cette situation, I’azote est toujours une
ressource rare et les bactéries cherchent a conserver cet élément surtout quand le rapport C/N est
élevé: les plus basses valeurs du rapport du flux de N2 sur la respiration (figure 4.63 C) sont
toujours associées aux plus hautes valeurs du rapport C/N des substrats directs (figure 4.55 B).

Un autre rapport intéressant, car il a été mesuré expérimentalement par Lancelot & Billen (1985),
est le rapport @ (figure 4.63 D et tableau 3.61). Au cours de la simulation, ce rapport varie entre
0.019 et 0.09 ug N/ug C pour un rapport C/N de DOMI1C qui varie entre 7.21 et 10.8 pg C/ug N.
La comparaison de nos résultats avec la courbe établie par Lancelot & Billen (1985) (leur figure
14) nous permet de dire que nos résultats concordent trés bien avec leurs estimations. Il est normal
que ce rapport n’ait pas de valeurs négatives pendant la simulation puisque nous avons constaté
qu’il n’y avait pas de compétition entre les bactéries et le phytoplancton pour N2.
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Selon la structure de EcoMod 3, le rendement de croissance en terme de carbone (YC) peut varier
entre 0. et 0.4. Pendant la simulation, ce rapport varie entre 0. et 0.298 (figure 4.64 A). D’une
part, ce rapport est indépendant de la qualité des substrats de croissance, d’autre part il ne peut
varier qu’en fonction de la quantité de substrats présents. Les valeurs que nous obtenons
démontrent que les bactéries ont été limitées par les ressources nutritives pendant la simulation du
FLEX’76. Le rendement de croissance en terme d’azote (YN) n’est pas calculé de fagon explicite
dans le modéle mais nous I’avons estimé en calculant le rapport production sur assimilation en
terme d’azote. Cependant, ce rendement est particulier dans la mesure ou une assimilation de N2
chez les bactéries est possible et il se peut trés bien que ce rendement dépasse une valeur de 1 si
une compétition entre le phytoplancton et les bactéries existe. Donc le terme ‘rendement’ est trés
mal choisi pour cette variable mais il n'existe apparemment pas d’autre terme plus approprié. Les
valeurs de YN sont beaucoup plus variables que celles de YC, elles se situent entre 0.001 et 0.797.
YN varie non seulement en fonction de la quantité de substrats présents mais, de plus, cette
variable est utilisée pour conserver un rapport C/N constant au niveau des bactéries: elle varie
donc en fonction de la qualité des substrats assimilés. En d’autres termes, la bactérie résout le
probleme de la qualité nutritive de ces substrats en ajustant son flux d’excrétion et son flux
d’assimilation de N2, mais elle ne modifie jamais sa respiration a cette fin tant que N2 n’est pas
limitant. Au niveau des résultats, les plus hautes valeurs de YN interviennent quand la quantité de
substrat et leurs rapports C/N son élevés (figure 4.54 B). IL n’est pas possible, a partir de YN, de
savoir si la quantité de nourriture est limitante ou non car cette variable dépend aussi du rapport
C/N de DOML1.

Dans la simulation standard, nous avons vu qu’il n’y avait pas de compétition entre le
phytoplancton et les bactéries mais nous avons chercher une autre situation pour démontrer cette
possibilité. Pour ce faire nous allons & nouveau utiliser la simulation que nous avons réalisée dans
I’étude de I’exsudation du phytoplancton (figures 4.67 a 4.61). Les résultats obtenus pour les
bactéries dans cette simulation sont présentés par les figures 4.65 et 4.66. En comparant ces
résultats avec ceux de la simulation standard, on constate que le flux de N2 et la respiration ont
nettement augmenté car la quantité de nourriture disponible mais aussi la biomasse bactérienne
sont plus élevées (figure 4.61 A et C). Dans les deux simulations, les maximums des rapports flux
de N2 sur respiration et @ interviennent toujours avant les maximums des biomasses bactériennes.
Les nouvelles gammes de variations de ces rapports sont respectivement -0.01 24 0.113 pug N/ug C
et -0.006 a 0.099 nug N/ug C. Les valeurs négatives de ces rapports démontrent qu’une
compétition existe entre le phytoplancton et les bactéries pour N2, dans ces conditions. De plus,
ces rapports se situent a I’endroit méme ou les plus hautes valeurs du rapport C/N de DOM1 sont
trouvées (figure 4.61 B). Les échelles des figures 4.65 C et D ne sont pas assez précises pour
visualiser la compétition et c¢’est pour cette raison que nous avons réalisé la figure 4.66 A: i partir
des valeurs du rapport ® nous avons décidé de représenté une compétition par du blanc (rapport
® négatif) et une absence de compétition par du noir (rapport @ positif ou nul). Il est alors
intéressant de comparer cette figure avec la valeur du rapport C/N de DOM1 (figure 4.61 B). Il y
a compétition, mais elle est tres faible car le flux de N2 minimal est de -0.1 pug N/1/j (figure 4.65 A)
et, de plus, la biomasse bactérienne est trés faible aux moments et aux profondeurs ou se situe la
compétition (figures 4.61 C). Les valeurs du rendement de croissance YC atteignent un maximum
de 0.338 (figure 4.66 B) car la quantité maximale de substrats est plus importante (figures 4.61 A
et 4.55 A). La compétition pour N2 ce traduit par une augmentation de YN qui peut alors
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dépasser 1 (avec un maximum de 1.091 pendant cette simulation). Une valeur de YN supérieure &
1 signifie que la cellule bactérienne & une autre source d’azote que celle des substrats de
croissance (cette autre source est N2).

En conclusion, il est donc important de souligner les trés grandes différences entre les modéles de
Fasham & al. (1990) et de Andersen & Rassoulzadegan (1991) d’une part et celui de EcoMod 3
d’autre part. Les premiers montrent que la compétition est un phénoméne trés courant alors que
les résultats de EcoMod 3 suggérent que cette compétition apparait trés localement et dans des
conditions particuliéres. De nombreuses simulations seront encore nécessaires pour comprendre
les conditions et les conséquences de la compétition entre le phytoplancton et les bactéries.
D’aprés EcoMod 3, il parait évident que les bactéries ont un rdle essentiel au niveau de
I’écosystéme car leur capacité A régénérer 'ammonium est trés importante méme quand leur
biomasse est faible. De plus cette régénération dépend étroitement de la qualité des substrats et
cela nous permet de dire qu’une meilleure description de la dynamique bactérienne doit
nécessairement passer par une représentation fine des cycles du carbone et de I’azote au niveau
des processus de I’assimilation, de la respiration et de I’excrétion.

4.4.4 Influences sur le zooplancton.

Le zooplancton est lui aussi influencé par la quantité et la qualité de sa ration alimentaire. Dans
EcoMod 3, chaque type de zooplancton est en mesure de choisir ces proies en fonction de leurs
tailles mais la composition chimique de la nourriture est susceptible de varier selon le temps et la
profondeur. Le modéle stoechiométrique que nous utilisons permet aux organismes modeélisés de
réguler leur métabolisme de telle fagon que leurs rapports C/N restent constants face a une ration
alimentaire dont la composition est variable. La quantité de nourriture influence directement
I’excrétion et la respiration mais ces flux sont également modifiés par la qualité de cette nourriture.
Pendant le FLEX’76, Hecq (1982) constatait que le taux respiratoire du zooplancton était €élevé en
début de période et faible a la fin. La respiration totale était corrélée a la biomasse du zooplancton
et elle atteignait une valeur maximale au moment du bloom principale. Malheureusement, peu de
travaux ont été effectués sur I’excrétion du zooplancton pendant le FLEX. Nous sommes
intéressés a ces deux flux car nous pourrons ainsi connaitre la contribution de chaque zooplancton
dans la régénération de I’'ammonium et voir I'impact de la qualité nutritive de leur nourriture sur
ces processus.

Les excrétions instantanées du nano- et du microzooplancton sont localement trés importantes
puisqu’elles atteignent respectivement des valeurs maximales de 5.62 et 8.5 ug N/l (figures 4.67
A et B). L’excrétion de ces deux types de zooplancton dépend étroitement de la distribution de
leurs biomasses (figure 4.53 A et B). L’excrétion maximale des bactéries (4.37 pg N/, figure
4.63), pendant la simulation standard, est 1égérement plus faible que celle du nanozoplancton et
presque deux fois moins importante que celle du microzooplancton. Le métabolisme des
protozoaires est moins élevé que celui des bactéries et ces différences peuvent €tre expliquees par
les valeurs de biomasse de chaque organisme. Pendant la simulation standard, les bactéries, le
nano- et le microzooplancton atteignent respectivement des biomasses maximales de 22.8, 25.6 et
49.1 pg C/I. Sachant que les bactéries ont un métabolisme trés €levé, il peut paraitre surprenant
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que I'excrétion maximale des bactéries ne soit pas supérieure & celle du nanozooplancton étant
donné que leurs biomasses maximales sont plus ou moins équivalentes. C’est a ce niveau qu’il est
possible d’apprécier 'importance de la qualité des substrats assimilés par les bactéries ou ingérés
par le nanozooplancton. En effet, nous avons vu que le rapport C/N des substrats directs (figure
4.55 B) était toujours trés supérieur & celui des bactéries et que ces organismes avaient tendance,
dans ces conditions, a économiser 1’azote en diminuant leur excrétion (faible flux de N2). Dans le
cas du nanozooplancton, la situation est tout & fait différente: regardons la figure 4.67 C qui décrit
I’évolution du rapport de I’excrétion sur la respiration de ces organismes. L’inverse du rapport
C/N du nanozooplancton est égal & 0.22 pg N/ug C (tableau 3.52). Cette valeur est comprise
dans la gamme de variation du rapport excrétion/respiration de Z1 qui va de 0.122 4 0.278 pg N/
ug C. Ceci signifie que le nanozooplancton ingére une ration alimentaire dont la composition
chimique n’est pas trés €loignée de sa propre composition. Nous savons par exemple que les
bactéries sont des proies de choix pour le nanozooplancton et que le rapport C/N constant de ces
proies est trés proche de celui du prédateur. C’est pour cette raison qu’au moment du pic de
biomasse bactérienne (figure 4.56 D) le rapport excrétion/ respiration de Z1 est représentatif du
rapport C/N des bactéries (figure 4.67 C). Selon la théorie stoechiométrique que nous utilisons et
en fonction des paramétres o1 et 02 de Z1 que nous avons choisi (tableau 3.52), I’excrétion
augmente quand le rapport C/N diminue (pour un taux d’ingestion constant). La gamme de
variation du rapport C/N de la ration alimentaire de Z1 permet a ces organismes d’excréter
d’autant plus que ce rapport est faible. Chez les bactéries, les rapports C/N de leurs substrats de
croissance sont trés élevés et 1’excrétion est plus faible. Pendant la simulation standard, une
bactér