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C...) les quelques pages de démonstration qui
suivent tirent toute leur force du fait que
l'histoire est entierement vraie, puisque Je

1'ai imaginée d'un bout a l'autre. Sa réalisa-
tion matérielle proprement dite consiste
essentiellement en une projection de la réalité,
en atmosphéere biaise et chauffée, sur un plan

de référence irrégulierement ondulé et présentant
de la distorsion. On le voit, c'est un procédé

avouable, s’il en fut.

(Boris Vian, L'écume des Jours]
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I . INLEIDING

»Attodtcaa — a

DR toenemende complexiteit wvan de interaktias tussen mense-
lijke aktiviteiten en hst leefmilieu enerzijds , en tussen de
menselijke aktiviteiten zelf anderzijds, schept overal scherpe
beheersproblemen. In de mate dat een groeiende druk wvan de
problemen oplossingen kan vdédrtbrengen , ziet men overal
systeem-benaderingen =zich ontwikkelen

Dok in ekologie , zijn de vooruitgangen in het begrijpen wvan
de verbanden tussen struktuur en werking snel geweest , en
getuigen ze van de doorbraak van deze nieuwe denkwijze. De ge-
lijktijdige ontwikkeling van de ordinatoren 1laat van nu af
aan de aanpak wvan deze zeer complexe problemen toe

De karakteristieken van deze benadering zijn besproken , en
de basis notaties gepreciseerd (dynamisch evenwicht , translo-

katies en "feed-backs").

Dns werk maakt deel wuit wvan een groepsonderzoek , wat betreft
de identifikatie van het systeem en het tot stand brengen van
een budget voor dB G en N circulatie

We hebben de studie wat Dbetreft de regulaties op het niveau
van het fytoplankton uitgediept en de 1in groep aangevatte
inspanning verlengd , door het Spuikom ecosysteem mathematisch

te simuleren.

ITTI IDENTIFIKATIE VAN HET SYSTEEM

EmEBSKX3BSaKo9sS3sasBBEBBSfiEBEas8sBSa

A. FYSISCHE BEGRENZING , IN- en.UITGAANDE FLUXEN , VOORZIENE

STRUKTUUR T

In het geval van de Spuikom te Oostende 1is de fysische
begrenzing gemakkelijk. Inderdaad 1is de Spuikom een lusvormige
lagune van 66 ha oppervlakte en 1.5 m diepte , verbonden met
de haven van Oostende door middel wvan sluiskleppen. Dit dok
doet dienst ais oesterkweekplaats en blijft daarom tussen

maart en augustus gevuld . Nochtans , zijn er =zekere lekken en



bestaat er evaporatie (waarvan de toenemende saliniteit een
getuige 1s) =zodat het waterniveau daalt. Dit noodzaakt een
regelmatige toevoeging van =zeewater uit de haven van Oostende,

dat zeer rijk 1s aan organische stoffen.

Men voorziet een trofodynamische struktuur die de volgende
voornaamste kompartimenten bevat ijopgeloste voedselstoffen,
fytoplankton (nanno- en micro-), Zooplankton , pelagische
bakterien , fytobenthos (micro- en macro-) ,z00benthos ,
baktorien van het sediment en organische stoffen (POM en OOM).

Voor elk biologisch kompartiment voorziet men de ingaande
fluxen (bruto opname ,'anaplerotische fixatie) en uitgaande

fluxen (ademhaling , fotorespiratie , excretie , mortaliteit).

HET KOMPARTIMENT FYTOPLANKTON

1. Aard van de populaties en biomassa .Tijd- en ruimte-variaties

De dominante fytop lanktonische soorten =zijn geobserveerd en
bepaald geworden op verse stalen terwijl ze op gefixeerde
stalen geteld zijn. Het Dbetreft, nannop lankton met een grote
meerderheid aan flagellaten behorende tot een gamma van klassen.
Men bemerkt een Jjaarlijkse variatie , gekarakteriseerd door een
eerste lentebloei (één soort) . Toch gebeurt de voornaamste
groei 1in de =zomer (in tegenstelling met het klassieke beeld)
en karakteriseert zich door een opeenvolging van verschillende
populaties

Uitgaande van deze tellingen en de meting van de cellulaire
volumes kan men de koolstof-biomassa benaderen.

De gehaltes aan chlorophyl a tonen hetzelfde jaarlijkse
variatiepatroon . De omzetting tot koolstof-biomassa gebeurt

op basis van de verhouding , geschat wuit verschillende informa-

ties , die 40i 1D bedraagt.

Belangrijk 1is de observatie van een =zeer uitgesproken nyct-
hemeraal variatiepatroon van de biomassa (door de wverschillende
betrokken parameters bevestigd). De amplitude van de variaties

zijn dikwijls vergelijkbaar met deze geobserveerd van de ene tot
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de andere week 1 Meerdere argumenten laten toe tot een
dynamische evolutie te besluiten (groei en mortaliteit) en

dus vertikale of laterale migratie wuit te sluiten

De vertikale distributie wvan hBt fytoplankton toont slechts
een =zeer kleine tendens tot migratie naar de oppervlakte tijdens
de dag. Nochtans korrespondsert zulk een migratie rythme noch
in fase noch in amplitude met de nycthemerale variaties hierbo-
ven besproken

De horizontale distributie wvan het fytoplankton wordt gekarak-
teriseerd door een zeer grote homogeneiteit voor het grootste

gedeelte van de Spuikom.

2+ Bruto primaire produktie

De Jjaarlijkse variatie wvan de Dbruto primaire produktie wvan
het fytoplankton 1is met de hulp van een mathematisch model
berekend , rekening houdend met de gemeten primaire produktie
(14COA opnapie methode) onder gekende 1licht- en temperatuurvoor-
waarden en ook met de natuurlijke schommelingen van deze para-
meters.

Men vindt hetzelfde patroon ais dat voor de biomassa terug.
Een normale =zomer waarde situeert =zich tussen 1000 en 2000
mg C/m dag , maar er bestaan punten die waarden bereiken gaan-

2
de tot 5000 mg C/m dag . De gemiddelde , over 4 maanden,

geintegreerde produktie waarde is 1243 mg C/m"~dag.

3. Anaplerotisehe fixatie

De in het donker gedane anaplerotische fixatie wvan CO"
(dat een =zekere constante verhouding (I 5% met het ademhaling
vertoont) stelt 1in het algemeen ongeveer 3% van de fixatie
in licht wvoor. Uit verschillende informatiebronnen is het moge-
lijk te besluiten dat de pelagische bakterien voor ongeveer

90% wvan dit metabolisme verantwoordelijk =zijn

iii



4 ., Partiéle heterotrofie

De mogelijkheden, voor een partiéle hnjterotrofie =zijn eveneens
besproken. Men denkt dat de belangrijkheid van zulk mechanisme

beperkt blijft tot sommige speciale omstandigheden

5. Excretie

Fytop lanktonische excrBtie 1is nog zeer slecht gekend
Talrijke methodologische fouten hebben geleid tot een reeks

verschillende ramingen , in de 1litteratuur weerspiegeld.

De laatst vermelde schattingen (betreffende géeutrofieerde
milieus) geven lage excretie waarden (gem. 7% van totale
fixatie). Nochtans ontsnapt er heel waarschijnlijk een bepaalde

fraktie die door een zeer snelle turn-over tijd 1is gekenmerkt

(bakteriéle konsumptie).

6 . Ademhaling

De respiratie en de fotorespiratie =zijn eveneens slecht
gekend . Het 1s inderdaad onmogelijk experimenteel een onder-
scheid te maken tussen de respiratie van het fytoplankton en
de andere organismen in een natuurlijk staal. Uit sommige

proeven blijkt dat de ademhaling van de pelagische bakherien

90% van de totaal gemeten Dbedraagt. De bespreking van diverse
ramingen in de litteratuur betreffende dag-ademhaling (+ foto-
respiratie) versus de naeht-ademhaling wvan het fytoplankton,

leidt tot een voorgestelde geintegreerde ademhalingswaarde

-2 -1
van 30% van de bruto primaire‘'produktie (m dag ).
7. Natuurlijke mortaliteit
De vergelijking wvan de waarneembare netto aangroeien (op
basis wvan chlorophyl schommelingen) en van netto produktie

laat toe per verschil een belangrijke mortaliteit te bepalen.
Dit fenomeen 1is waarneembaar 1in de Noordzee en in de Spuikom

en zou een algemeen verschijnsel zijn alhoewel tot nog toe wei-



nig beseft. Men =ziet in de Spuikom dat de mortaliteit waar-
genomen op het einde van de dag kwantitatief beantwoordt aan
de dagelijkse mortaliteit bepaald op basis wvan de seizoen
kurven.

De relatief kleine bijdrage [25% gem.) van de door grazing

veroorzaakte mortaliteit tot de globale mortaliteit 1s reeds

onderlijnd geworden CDbaro,1974). Het paradigma van de klassieke
keten fytoplankton - Zooplankton -Mvis wordt hier in vraag
gesteld.

HET KOMPARTIMENT FYTOBENTHOS

Het fytobenthos oestaat hoofdzakelijk uit een gemeenschap
van grote algen tmacrofytobenthos),Ulva lactuca 1is sterk
dominant, en uit een gemeenschap van Bacillariophyceae Cmicro-
fytobenthos).De primaire produktie van de Ulvae is bepaald
geworden op basis wvan 07 produktie metingen die in situ in
een heldere en een donkere klok werden wuitgevoerd . De biomassa
werd berekend op basis wvan 1in kwadraten wvan 1 m2 verzameld
mate riaa 1.

De biomassa en de produktie wvan de bonthische Baci llariophy-
ceao zijn respektievelijk door tellingen en inkorporatie metin-
gen van 14COA bepaald geworden. De inkorporatie metingen
gebeurden in situ op verdunningen van gehersuspendeerd sediment,
bij verschillende 1licht intensiteiten

Dit leidt tot een grootorde van 500 mg C/m2 dag voor de pro-

duktie wvan het fytobenthos.

HET KOMPARTIMENT ZOOPLANKTON

Het Zooplankton , voornamelijk door DaroM974) bestudeerd,
bestaat hoofdzakelijk wuit holoplanktonische CopepodalI2 dominan-
te soorten) en uit een meroplankton 12 dominante soorten).

De cijfers voor produktie, ingestie, ademhaling en excretie
die de identifikatie van dit kompartiment toelaten =zijn bespro-

ken ,



HET ROMPARTIMENT OOBENTHOS

De dominante fraKtie wvan het znobenthos thet microzoobenthos
uitgesloten) 1s ons vooral door het werr\ van Thielemans en
Heip 11977) Dbekend. Naar analogie met de Noordzee , en kennende
de biomassa in de Spuikom, vindt men een benaderende 1inges tie-
waarde. De ekologische rol van de in de Spuikom gekweekte
oesters 1is relatief gelimiteerd =zoals DblijKt wuit een maximale
ingestie berekening gebaseerd op de waarschijnlijke filtratie

snelheid

HET KOMPARTIMENT PELAGISCHE BAKTERIEN

De seizoen schomme lingen van aantal en aktiviteit wvan pelagis-
che bakterien zijn reeds bestudeerd door Joiris in het kader
van het kollektief onderzoek. Een snelle daling wvan het aantal
bakterien na sluiting van de sluiskleppen , werd 1in het begin
van het Jjaar waargenomen. Deze evolutie weerspiegelt de autoepu*
ratie die =zich aldus voordoet [konsumptie van organische stoffen).
Vervolgens kunnen het aantal, de aktiviteit en de BOD zekere
maxima vertonen dis te wijten zijn ofwel aan het bijvullen van
het dok [toevoeging wvan organische stoffen) ofwel aan de eigen
dynamiek wvan het ecosysteem tde maxima van organische stoffen

volgen op de maxima van het fytoplankton).

De relatie tussen de aktiviteit en het beschikbaar substraat
is een =zeer complex probleem. Men kan het bestaan van meerdere
labiliteitskategorieén veronderstellen . Een deel van de fyto-
planktonische excretie 1is waarschijnlijk extreem labiel en ;eer
snel gerecykleerd , vanwaar de moeilijkheid de werkelijke fyto-
planktonische en bakteriéle aktiviteiten te bepalen . Dit laatste

punt Is meer specifiek besproken.

HET KOMPARTIMENT BENTHISCHE BAKTERIEN

Het probleem van de regeneratie van de nutriénten op het



niveau van het sediment werd reeds behandeld door Billen (1976).
Drie processen nemen deel aan de regeneratie van het stikstof

iammonifikatie, nitrifikatie en denitrifIkatle) en schommelen

volgens de =zones van het dok leen uitgestrekte slibzone met

weinig nitrifikatie en een kleine =zandzone met sterke nitrifi-

katie) . Uitgaande wvan een dubbellaag model , wordt de diffusie
flux wvan NO, in funktie wvan de koncentratie in de waterkolom
en de temperatuur bepaald . De gemiddelde ammonifi katiegraad

is bepaald geworden op basis van een bilan van de oxydanten.

Hen veronderstelt dat hij ook in funktie van de temperatuur

fluktueert.
COHERENTIE TESTEN . BILAN
De direkte metingen 1lof berekeningen) van de konsumptie-

versus produktie-fluxen worden gekonfronteerd met de netto
fluktuaties die men uit de metingen (uiteraard betrouwbaarder)
van de koncentraties 1in het water kan afleiden.

Een coherentie op seizoenschaal is gezocht geworden voor anor-
ganisch stikstof (NH* en NO3 ) en voor DOH ; en op nycthemerale
schaal voor anorganisch stikstof INHH en NOO ) en zuurstof.

In het algemeen 1is de coherentie bevredigend Ikwa fase en
amplitude) waaruit kan besloten worden dat we reeds tamelijk
ver gevorderd zijn 1in de korrekte Dbeschrijving wvan het systeem.

Nochtans bestaan er ook belangrijke problemen die nog geen
oplossing hebben gekregen : welk 1s de oorsprong van de tamelijk

belangrijke konsumptie wvan NO_ (30 mg N/mzdag) en van NH+
1150 mg N/m2dag) die zich in de maanden maart-april voordoet ,

alhoewel er nog geen belangrijke fytoplankton groei Dbestaat ?

Op nycthemerale schaal herhaalt zich het probleem wvan een

+
nachtelijke stikstof konsumptie (vooral NH" ).

Wat betreft het bilan (opgesteld voor de periode waar het
hoger vermeld probleem zich niet stelt) wvindt men een incohe-
rentie die reeds te voorschijn was gekomen tijdens de eerste

budget pogingen (Podamo ,1978,19/B). Het gaat over een ongelijk-
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heid [met een foktor 1.4) tussen primaire produktie en hetero-
trofe konsumptie , die een oligotrofisatie wvan hot systeem =zou
impliceren J[alhoewel men goed weet dat het tegenovergestelde
zich voordoet). Een verschillende toevoer 1in zomer en winter
van organische stoffen , komende van de haven van Oostende
[tengevolge van partiéle of totale bijvullingen) is 1in staat
deze ongelijkheid te verklaren.

Dit 1s nochtans niet het geval voor de Noordzee waar het
verschil tussen totale produktie en konsumptie veel groter 1is.
Er bestaat daar dus een belangrijk' op te lessen probleem dat

niet alleen van methodologisch maar ook van fundamentele aard

Andere aspekten zijn eveneens Dbesproken : 1) we hebben de
turn-over tijd van de verschillende kompartintenten vergeleken
en 2) we hebben de hercyc, leringswegen 1in de Noordzee en in de

Spuikom vergeleken.

II11 . %EGULATIES EN MODELLEN

ii."'"J{55585851i:Bt:SC388551i5585C =

INLEIDING

Het kollektief onderzoek heeft geleid tot een bilan d.w.z,
een theoretisch stationnaire toestand [die 1in natuur nooit
gerealiseerd 1s) wvan het systeem.

Ons doei 1is het systeem dynamisch te maken d.w.z. er een
mathematisch model voor te kréeren zodanig dat er een reeks

fenomenen tot nu toe onbekend Qf verwaarloosd beter gesitueerd

is.

zullen warden en dit zowel gedurende de conceptie ais de werking

van het model.

Dit gedeelte wvan het werk bestaat er dus in de evolutie
vergelijkingen te zoeken die de tijdsevo lutie wvan de verschil-
lende hoofdkompartinenten van het systeem bepalen

Voor elk biologisch kompartiment bestaat een deel wvan de

evolutie vergelijking uit dezelfdB algemene basis relatie
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waar K = bruto opname graad
r s respiratie graad
e “ excretie gread

m = mortaliteit graad ("natuurlij Ke" mortaliteit]

Voor elk specifiek kompartiment =zijn deze funktionele termen
verschillend zodat =ze telkens afhankelijk wvan de overige milieu-

faktoren moeten bepaald worden.

HET KOMPARTIMENT FYTOPLANKTON

1. Regeling van bruto fotosynthese f de K term )

De hypothese van een multiplikatie van de effekten is

besproken

waar f(I] - licht-funktie begrepen tussen 0 en 1 talie andero

funkties =zijn 1 ]

fTT) = temperatuur- » | | » < » » . .
f (N) W nutrient_ " " * " " ”
Onze werkwijze 1s de volgende : achtereenvolgens en beginnend

met de licht intensiteitsafhankelijkheid , vervolgens de tempo-
rat uursa fhanke 1ij kheid en zo verder , zoeken wij telkens de
optimale waarde van k hetgeen voor het globale kompartiment

ons toelaet deze parameters te normaliseren. Uiteindelijk blij-
ven nog de residuéle variaties te interpreteren in funktie wvan
de specificiteit van de populaties : men verlaat het globaal

niveau om over te gaan tot de partikuliere niveau's -
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Onderzoek wvan f£1I1I)

Meerdere modellen van de relatie fotosynthese-licht =zijn
behandeld en besproken

Na vergelijking met onze experimentele 1in situ resultaten

volgt dat het model wvan Vollenweirier £1365) het meest realistisch

is . Zijn .implikaties betreffende de patroon verschillen van

primaire produktie in de Spuikom en in de Noordzee =zijn bespro-

ken. De experimentele waarden van de mode l-parameters zijn
eveneens besproken [seizoen en nycthemerale variaties).
Men heeft eveneens onderzocht of adaptatie verschijnsels

zich zouden kunnen ontwikkelen 1in de waterkolom en ais dusdanig

deze parameters modifieren.

Met het oog op een toekomstige modelisatie van de primaire
produktie hebben wij de tijdsvariaties van de geleidingspara-
mtftars geanalyseerd (licht intensiteit, 1licht periode , door-
zichtigheid en "self-shading" ) en de gel eidingsvergeli lhingen

die deze tijdsvariaties het Dbest simuleren geschreven.

In het bezit zijnde van deze gegevens en kennis hebbende wvan

zekere parameters van de fotosynthese-licht relatie (experimen-
teel in situ gemeten of eventueel 1in vitro) kunnen we het model
voor de primairs produktie dubbel geintegreerd J[over diepte en

dag) schrijven zoals we het in routine toegepast hebben voor

de Spuikom en de Noordzee.
Deze benadering [die de dynamische aspekten verwaarloost) is

besproken in het 1licht wvan sequentiéle inkubatie resultaten in

de Spuikom bekomen. De grote nycthemerale variatie wvan de bio-
massa noodzaakt inderdaad een korrektie die - in dat stadium
van modelisatie - in het systeem geparametriseerd 1is

Onderzoek wvan ffT)

De hypothese van een relatie van het exponentiéle type werd
getest en 1in grote 1lijnen bevestigd . Een Q" waarde wvan 1,blo

is dooreen korrelatie berekening gevonden geweest.



Onderzoek wvan ftN)

Het experimenteel materiaal 1s hier in het bijzonder beperkt.
Enkele proeven hebben duidelijk aangetocnd dat een toevoeging
van NHr of NU: in zekere gevallen do primaire produktie kon
stimuleren maar 1in zekere andere gevallen niet . Er 1s bovendien
geen Klaarblijkelijko relatie tussen k en de concentraties wvan
anorganisch stikstof , zelfs 1in de fasen waar deze laatste
limiterend tin de kinetische =zin wvan deze term) =zou moeten =zijn,
We vinden eveneens geen duidelijk verband met de aard wvan de

populaties terug. De opeenvolgende normalisaties leiden dus niet

automatisch tot een onmiddelijk bruikbaar patroon.

De mechanismen die deze moeilijkheden zouden kunnen verkla-

ren worden besproken :het 1is waarschijnlijk best onderscheid
te maken tussen :-aangroei [waarvan de primaire produktie een
zekere weerspiegeling 1is) die =zich in funktie van de 1interne

stikstof pool voordoet »volgens een relatie bestudeerd door
Droop I1973)o0 .a.

-opname Cis niet rechtstreeks gemeten geweest)
die zich in funktie van de externe anorganisch stikstof pool
voordoet, volgens oen globale kinetiek die wvan vorm analoog is aan

de kinetiek van ;ekere enzymetische rBakties IDichaélis-Henten).

Regeling van de k funktie . Eerste modellen

We hebben gepoogd een model tc konstrueren datde synthese

maakt wvan diG twee volgende benaderingen

1) de aangroei modellen 1lin funktie wvan een 1interne pool)
die , gebaseerd op metingen 1in konstante licht- en temperatuur-
omstandigheden , een vergelijking voor de netto aangroéi (b.v.

in verdubbelingen/dag) geven,

z) de modellen voor opname en regeling van k [die een verge-

lijking voor de bruto produktie geven.
Dovendien , en om de fout inherent aan het meerendcel van de
in gebruikzijnoe ekologische modellen (d.w.z. de koolstof

geassimileerd op eon berekeningsstap krijgt een fotosynthotisch



potentiaal wvanaf de volgende stap) te verbeteren , hebben we
het effekt van een gedefaseerde chlorophyl synthese (submodel
gebaseerd op intracellulaire reserves) geintroduceerd en

eveneens chlorofyl ais referentiokonstltuent 1in de berekening

van de primaire produktie genomen.

Meerdere modellen met toenemende complexiteit =zijn in dit

hoofdstuk besproken.

Regeling van de verliezen [regeling van r, e, m)

Om het model realistischer te maken , hebben we getracht de

globale effekten, die wuit 1litteratuur gegevens gekend "ijn of
uit sommige hypotheses af te leiden zijn . te parametriseren
en/of te simuleren

In het geval van ademhaling betreft het een nycthemerale va-
riatie.

Voor de excretie hebben we een verband met de fotosynthese
voorzien , maar ook een mechanisme dat het evenwicht tussen de
interne C- en N-pools behoudt , door de overmaat koolstof of
stikstof (in de cel geforceerd 1in zekere omstandigheden) te
elimineren.

De mortaliteit die niet te wijten 1is aan predatie maakt het
onderwerp uit van een bijzondere bespreking vooral wat betreft
de eenvoudige manier waarmee er 1in de gebruikelijke modellen
wordt mee rekening gehouden . De afhankelijkheid van de mortali-
teit ten opzichte wvan hot evenwicht van de interne C- en N-pools
(dit laatste wordt ais een gezondheidsindex beschouwd) 1is in
het model geintroduceerd . Er wordt eveneens een "stress” fak-
tor ingebracht (die 1in geval van externe perturbatie toeneemt)

en die gelijktijdig op de funktie k (op dezelfde voet ais de

andere milieu eisen ) ais op de funktie m inwerkt.



HET KOMPARTIMENT ZOOPLANKTON

Met de basisgegevens waarvoor we beschikken en in funktie
van een geparametrisoerde vergelijking wvoor het uitkomen van
de nauplii , is het mogelijk geweest een multi-kohortc en
mul ti-generatie model te kon.strueren dat de dynamische ontwik-
keling van de twee dominante copepode soorten simuleert.

Dit model Dbeschrijft namelijk de groei en de transformaties
van de voornaamste ontwikkelingsstadia (nauplii, copepodieten
en volwassenen) 1in funktie wvan het beschikbare voedsel.

Het toont aan dat de opeenvolging van de ontwikkelingssta-
dia zoals =ze in situ waarneembaar wordt (opeenvolging wvan
maxima/stadium) , moeilijk in termen van generatletijd en mor-
taliteit te interpreteren 1is , terwijl deze opeenvolging wvan
maxima 1in de praktijk Jjuist gebruikt wordt om die grootheden

te berekenen.

HET KOMPARTIMENT PELAGISCHE BAKTERIEN

Een 1inspanning wordt gedaan -om de geobserveerde BOD schom-
D
melingen te interpreteren in funktie wvan de labiliteit wvan de

Produkten die tijdens de verschillende fasen van de groei-

cyclus van het fytoplankton gevormd worden. Een eenvoudig model
van produktie-degradatie van een zekere kategorie (middelmatig
labiel) wvan organische stoffen 1illustreert deze bespreking.

HET KOMPARTIMENT BENTHISCHE BAKTERIEN

Het model wvan Billen ,197G 4dinitrifikatie-denitrifikatie)
is in het kort beschreven en wordt aangevuld door een eenvou-

dig ammonifikatie model.
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HET GLOBAAL MODEL

Het onderzoek dat vooraf ging laat toe een globaal ecosysteem-
model te konstruieren waarin alle verschillende submodellen,
die elk een zeker kompartiment beschrijven , zijn opgenomen,

We bekomen aldus een systeem dat 7 evolutie vergelijkingen
[fytoplankton. Eurytemora, Acartia, NHj , NO~* , DOC , intra-
cellulaire N/C verhouding } en 7 geparametriseerde vergelij-
kingen (Ulva , benthische Bacillariophyceae, ¢oobenthos , Poly-
dora , Crepidula »"D" flux en NH” flux uit het sediment) Dbevat.

D algemene struktuur van het model 1is besproken terwijl

de meeste subroutines het onderwerp uitmaken van een beschrij-

ving en zekere testen.

De preliminaire resultaten van het model =zijn besproken.
Da jaarlijkse variatie van de biomassa (niet klassiek patroon)
en van de nutriénten wordt door het model goed weergegeven.

Uit het oogpunt wvan de fytoplankton dynamica, zijn de kompar-
timenten door de bakterien gevormd (pelagisch en benthisch)
de voornaamste 1interagerende variabels.

Betere resultaten , betreffende de opeenvolging van maxima
en minima, zouden nochtans kunnen bekomen worden, indien de
specifieke dynamica van de verschillende soorten in het model
zou geintroduceerd worden. Door middel wvan het invoeren van
fytop lanktonische subkompartimenten , op hypothetische basis,
werden inderdaad opeenvolgingspatronen bekomen (I IIIB.1.4.1,3.)

Op een nycthemerale schaal zijn de gesimuleerde schommelingen
eveneens vergelijkbaar (fase en amplitude) met de in situ
geobserveerde variaties : aangroei- en mortaliteitscyclus van
het fytoplankton en konsumptie-regeneratie cyclus van de nu-

triénten.

Een poging om het model aan de Noordzee omstandigheden aan

te passen leidt tot een 1interessante waarneming : de evolutie
van het fytoplankton wordt opnieuw korrekt voorspeld. ©Nochtans
doet er zich een omkering voor van de verhouding : koncentratie

von opgelost nutriént tot DOC , ten opzichte van de werLelijk-
heid. Dit interpreteren we ais een gevolg van onze a priori

keuze , het fytoplanktonischa model ais referentlemodel te
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beschouwen Cmet ais gevolg dat de proportioneel te belangrijke

heterotrofe konsumptie aangepast wordt).

De bruikbaarheid wvan dit model ais een instrument dat =zowel
exploratorisch ais openbarend kan =zijn werd hier duidelijk

aangetoond.

Het spreekt vanzelf dat na de eerste fase , die de konceptie
en de konstruktie van het model betrof , het laten werken in
verschillende omstandigheden , het testen van de gemaakte
vereenvoudigingen en hypotheses , sensibiliteitsanalysen en
ajustatie van 1ingevoerde parameters , enz. , nog noodzakelijk

te ondernemen stappen zijn.
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1. UN CONTEXTE NOUVEAU POUR UNE APPROCHE SYNECOLOGIQUE

Il n'est peut-étre pas 1nutile de situer ce travail dans le
contexte particulier - et dépassant 1l'aspect écologique - de ces
dernieres années. En effet, il nous semble important de savoir recon-
naitre le courant général gqui nous a porté et gqui nous parait trans-
cender largement les motivations spécifiques d'une thése consacrée

a 1l’étude des cycles biogéochimigues dans un écosystéme agquatique.

Oans le domaine de 1'écologie d'abord, l’évolution entamée vers
la fin du siecle dernier, nous avait fait progressivement passer du
stade typologigque (descriptions des modes de variation géographique
ou temporelle) au stade explicatif (besoin de comprendre comment les
écosystémes fonctionnent et notamment gquelles sont les relations réci-
progques entre structure et fonctionnement). Cependant, une percée
majeure ne s'est faite que dans les derniéres années, au moment méme
ou la crise de l'environnement posait des probléemes de gestion pré-
cis. L'idée de voir 1lo monde comme un systeme dynamigque et de trai-
ter le probléeme de son fonctionnement a la facon des ingénieurs, a
trouvé un aboutissement retentissant 1lors de 1la publication du rapport

Meadows, produit & la demande du Club du Rome (1972)

Les moyens mémes de traiter ce genre de probleme sont issus
d'une maturation récente des idées et des techniques qui s'est pro-
duite dans tous les secteurs de l'activité humaine en réponse a
l1'étouffement progressif et la perte de contrdle dans des réseaux de
plus en plus denses d’interdépendance économique, politique et sociale
(y compris les réseaux physiques qu8 sont les autoroutes urbaines,
les réseaux de distribution d'énergie, de fluides et d’information).

Partout, 1’idée de systéme s'’est imposée au point gque certains vy ont

vu un paradigme nouveau et une matiére a théorie générale (von
Bertalanffy, 1968). Parmi 1les produits 1les plus remarquables de cette
maturation se trouvaient la cybernétigue (Wiener, 1962) et 1les or-

dinateurs qui allaient servir & apporter des solutions aux problemes



de gestion posés dans tous les domaines précités, dont 1'écologie.

1.1. L'approche systémique

L'approche systémique s'’appuie sur la cybernétique et sur la
théorie des systémes. On a défini un systeéme comme un ensemble d'élé-
ments en interaction dynamigque, organisée en fonction d’un but
(De Rosnay, 1975 ). Cette "finalité” constatée a posteriori, est orien-
tée vers le maintien des équilibres du systéme (homéostasie) qui,
dans le cas de systémes biologigques, préserve le développement de la
vie. En définitive, tout tourne autour du concept de stabilité, une
des "propriétés émergentes" principales d’un systeme. Mais a cette
stabilité dynamigque, <rendue possible grdce a des boucles de rétro-
action négatives, 1l faut également opposer les mécanismes évolutifs,

le changement, rendus possibles par les rétroactions positives.

On distingue dans tout systeme, des propriétés structurales et
des propriétés fonctionnelles. On voit, en effet i
1) une organisation (la structure trophodynamique) essentiellement
définie par des 1limites, des compartiments éventuellement fonc-
tionnels (ex : une biomasse, uns concentration chimiqgue) et un

réseau de communications.

2) un ensemble de processus comprenant essentiellement des débits
le long du réseau de communication, des centres de décision
(» vannes contrdlant les débits) et des boucles de rétroaction

(feed-bacK) agissant sur les centres de décision.

Une des notions 1les plus importantes résultant de cette approche,

est celle d'équilibre dynamique [a opposer a celle d’équilibre stati-

que). Elle nous conduit a ne voir dans la biomasse d'un compartiment
que le bilan intégré de flux d'’input (assimilation) et d'output
(pertes). Sans la connaissance ¢e ces flux, la valeur observable de

biomassa n'’a pas de signification immédiatement utilisable, cette

valeur pouvant résulter de nombreuses "histoires” tres différentes.



Le concept d'éguilibre dynamique [steady state) conduit, des 1lors,
a réviser considérablement certaines certitudes anciennes : il devient
par exemple évident gque les temps de recyclage de nutrients peuvent
Stre Dbeaucoup plus courts gque ce gque leur cycle d'apparition hiverna-
le dans 1l'eau et de leur disparition printaniere laissait supposer
(maniere de voir d'Harvey, 1935). Un autre exemple est 1l'erreur fré-
quente qui consiste a supposer que la production primaire est nulle
quand la biomasse phytoplanctonique est stationnaire (illusion ren-

forcée guand de plus, elle est a un niveau modeste).

Le rapport masse/flux donne le temps de recyclage (temps de
turn-over) au niveau du compartiment considéré. Cette notion est in-
séparable de celle de "rendement" gqui est le rapport inverse : flux/
masse (nous employons le terme de "productivité"™ pour le rapport flux/

biomas se) .

Ce rapport a les dimensions ML_BT_‘_l/ML_3 = T_l d’"une constante
cinétique. C'’est par des modifications des diverses constantes ciné-
tigques gque se traduisent les contraintes gque l'environnement exerce
sur les éléments du systéme. Une partie 1importante du travail consiste
a trouver les lois "de régulation" selon lesquelles s'exercent ces

contraintes.

On observe a ce propos gque Ios systémes écologigques comportent
des particularités. Parmi celles-ci, la réponse non proportionnelle
aux contraintes (non linéarité des interactions, génératrice (1)
d’oscillations du systeme entier), les effets de seuil et 1les effets
synergétlques font que les propriétés n'operent pas de maniere additi-
ve. L'effet global est, deés 1lors, généralement difficilement compré-
hensible. C'est ce qui fait souligner par odum (1971) 1les propriétés
d’amplification des écosystémes (une autre propriété émergente)

l'application d'une gquantité minime d’énergie peut aiguiller les flux

d'une voie vers l'autre. C'est ce que nous observons en Baie du Sud
de la Mer du Nord, ou 1la voie classigue phytop lancton-zooplanc ton -
(1) condition favorable mais non nécessaire.



poissons céde la place a un "by-pass" phytoplancton-bactéries, proba-

blement a la suite d'apports eutrophiants continus (Podamo, 1973) .

Le détail du mécanisme n'est pas connu. Qn peut supposer qgue les
conditions nouvelles ont favorisé un glissement vers les formes les
plus minuscules du phytoplancton, inadéquates pour la nutrition du

zooplancton.

A un tel niveau de complexité, le meilleur moyen d’étude d'un
systéme parait étre le modéle mathématique et la simulation. A un
niveau intermédiaire, nous placons le bilan, test de cohérence déci-
sif pour notre approche expérimentale multidisciplinaire et pour les
hypothéses qui sont a la base de la structure de systeme proposée.

On s'attend notamment &a ce que la somme des flux de respiration (mé-

canismes hétérotrophes) égquilibre 1la somme des flux de production

primaire (mécanismes autotrophes), sur une base annuelle. Dans la
négative, et si1 nos mesures sont correctes (alternative a résoudre
par un maximum de recoupements), il y a évolution du systeme (ex

vers 1*eutrophisation si la production excede la consommation).

1.2. L'intégration des hypotheéses en un modele mathématique unigue

Apres 1) 1'identification et 1la gquantification des compartiments
principaux et des translocations qui 1les relient, et
2) la détermination des mécanismes de contrdle de ces trans-
locations (impligquant des progres substantiels dans

l1’étude des nombreux processus écophysiologiques (1))

vient une troisieme étape logique gqui est la mise en forme de nos
hypotheses en un systéeme d'équations différentielles exprimant les
taux de changement de matieére dans les différentes parties de 1’7éco-
systeme, tout en conservant la masse totale. Cette simulation mathé-

matique permet d’animer le systeme précédemment identifié.

(1) "la difficulté actuelle n'est plus de résoudre une équation dé-
crivant un phénoméne, mais plutdét de découvrir une équation I"
(Maynard Smith, 1974)



Cet effort tend a apporter des réponses a une série de qgquestions
importantes
- y a-t-il <correspondance avec 1les observations in situ *?
- n'avons-nous pas oublié un facteur important °?
- gquels sont les effets de perturbation apportés au systéeme ?
- auxquels de ses compartiments, le systéme est-il le plus sen-
sible 2

- gquel est 1'état d'équilibre du systéme ?

Faire "tourner" un modele constitue donc une démarche vers la
validation - ou mieux - la falsification Cl) d'une théorie gque 1l'on a
concernant le systéme réel. Mais s'agit-il Dbien d'une théorie *?

Reddingius[1970) observe que la mise en forme dans un modele de toutes
les hypotheéses que 1l'on peut avoir concernant le systeme réel obéit

en effet,a des contraintes qui n’existent pas dans une théorie. Dans
les deux <cas, 11 s'agit bien d'une 1image mentale de phénomenes natu-
rels, mais dans le cas du modele, il a souvent fallu introduire plus
de rigueur que voulu dans certaines propositions et/ou omettre ou
simplifier certaines autres, trop compliquées et cela dans le but

pratique de permettre e la "chose"™ +top.cit.) de fonctionner.

Nous voyons cette lacune comme la derniere chute dans la cascado
de pertes d'information gqui se produisent entre la réalité et le mo-
dele (1) entre la réalité et nos médiocres capteurs

2) entre ces capteurs et la conception du systéme

3) entre cette conception et sa description mathématique)

Nous ne tombons donc pas dans 1l'illusion que le modele est la

réalité, mais lestons convaincus que la valeur heuristique de 1'exer-

cice Justifie 1l'effort. Dans cette conception, le modele est avant
tout un outil exploratoire (avec ses qualités et ses limitations et
(1) "Although the output of the model can be tested against existing

field observations and experimental results, the aim is to de-
termine where the model breaks down and use it to suggest fur-
ther field or experimental work" (Steele, 1974)



problémes], un macroscope (11, grédce auquel on peut expérimenter sur
le systéme sans le détruire, et non un but en soi, ni une potion ma-
gique. Si la se trouvent bien 1les sources du malentendu gqui oppose
les écornadélistes ardents aux expérimentateurs prudents, on peut aussi
en trouver les prolongements dans les polémigques actuelles
1°) dans un cadre trés large, on peut citer le "technocrate” Meadows
lorsqu’il répand aux critiques qui 1lui sont faites : "les modeles
sont encore imparfaits, mais il n'y a en face d’eux gue des
"modeles mentaux” construits a partir d’éléments parcellaires
et de démarches intuitives. C'est sur de tels modeles mentaux
que s'appuient généralement les grandes décisions politigques”

[cité in Clark S Cole, 1975)

2°) dans un cadre plus restreint [les modéles écologiques), il faut
également bien admettre que jusqgu’a récemment, 1l'’initiative ne
s'’est pas trouvée du cdété des biologistes mais bien chez les
chimistes, 1les 1ingénieurs et les physiciens. Il en est résulté
des sursimplifications gqui ont été ameérement ressenties. Nous
reconnaissons la une motivation importante a notre engagement

dans la voie de la modélisation.

I1 existe plusieurs catégories de modeles parmi lesquels nous

reconnaissons plus nettement, aux deux extrémités d’une gamme

ex : relations proie-prédateur (Vollerra,
1926),génération de patchiness en mer (Dubois, Closset 1975),
distribution de tailles dans les écosystéemes (Platt, 1976), -etc...

2) les modéles "réductionnistes”: c'est notre approche, ainsi que
celle d'assez nombreux autres modeles tendant vers un maximum de
réalisme en suivant aussi prés gque possible les processus biolo-
gigues et physiques. Il faut évidemment rechercher un compromis
(notamment en simplifiant les compartiments) entre schématisation
et rafinement afin gque le fardeau numérique des nombreuses équa-

tions & traiter ne rende l'entreprise sans 1issue. Les progres

(1) Dans la tradition pionniere du microscope et du télescope, le

"macroscope" se présente comme 1’instrument (conceptuel) qui,
apres l'’infiniment petit et 1l’infiniment loin, permet de dévoiler
l1'infiniment complexe. De Rosnay (1975) semble avoir emprunté
l1’idée a Odum (1971) qui écrivait : "synecological considerations

are fruitful but difficult and typically foreign to most tradi-
tionnally trained biologists(...) To understand the complexities
of natural systems requires looking through a macroscope".



dans cette voie ont été lents depuis Riley [1936). Les événements
marquants ont été 1l'introduction de régulations non linéaires
(hyperbole de Michaéli9-Menten, formule d’Ivlev-Parsons). La len-
teur des progreées dans 1l'étude des translocations et mécanismos 1ré-
gulateurs de respiration, excrétion, mortalité naturelle, etc..,,

a déja été regrettée plus haut. Il devrait cependant aller de soi
que les carences des modéles eux-mémes induisent de telles recher-
ches. Nous vy voyons 1ici encore, le résultat d'une langue déconnec-

tion entre biologistes et modélisataurs.

Entre ces deux catégories de modeles visant a expliquer, au moins
autant que prédire, se situent peut-étre les modeles "écotechnigques"

(1) dont la prédictivité est 1le seul motif.

Pour en revenir aux modeles réductionnistes, la gquestion a sou-
vent été posée de savoir si les propriétés émergentes d'un systéeme
complexe peuvent étre simulées de facon mécanistique en rassemblant
les meilleures données disponibles en un modeéele dynamigque. Beaucoup
d’"écologistes et modélistes expérimentés pressentent que la réponse
est "non" (ex : Patten (1972)37 Odum (1973) in Nixon & Kremer, 1974)

et gue ceux dquili empruntent cette voie sont condamnés a ne jamais pou-

voir rassembler les éléments du systéme en un tout cohérent. D'autres
(Dugdale (1970) Di Tora S al. (1975) O ’'’Brien & Wroblewski (19706)
Walsh & al. (1978) etc,..) semblent produire 1'évidence du contraire.

Peut-étre pourra-t-on gquand méme échapper au systéme d'alterna-
tives définitives proposé par Levins (1966)

1) un modele, a la fois réaliste et précis ne peut avoir de portée

générale (= les modeles "a posteriori" Dbasés sur des données empi-
riques, et quantitatifs par essence: ex : les modeéeles réduction-
nistes ).

2) un modele a la fois général et précis ne saurait étre réaliste.
3) un modele a la fois général et réaliste ne saurait étre précis

(= les modeles "a priori” dérivés de maniere deductive & partir de

(1) terme emprunté a N. Roggen



prémisses, ex : les modeles théoriques).

Enfin, la classification de Nihoul (1977), gqui distingue les
différents modeles iconiques (dont les modeles analogiques) des mo-
déles mathématiques» recoupe la ndétre perpendiculairement. Sa défi-

nition des principes gqui conduisent a la modélisation mathématigue
d'un systeme est directement inspirée des principes de base de
l’approche systémigque (voir plus haut) et a gouverné 1'’élaboration

de notre propre modéle et servi a préciser notre plan de travail.

2.LA RECHERCHE ENTAMEE AU BASSIN DE CHASSE D'OSTENDE

2.1. Le travail d’égquipe du Lab. v. Ekologie & Systematiek

La conception d’un Bassin de Chasse comme unité fonctionnelle,
structurable en compartiments fonctionnels entre lesquels se font

toutes sortes d’échanges, mais devant obéir au principe de conser-

vation de la matiere, a inspiré les priorités de recherche (contra-
riant ainsi la tentation d’accumuler les "data" superflues (1) au
détriment de la définition des problémes et des hypothéses). Dans
ces priorités, on a évidemment retrouvé la nécessité d’'établir - en
premiere étape - la nature des compartiments et des translocations
de matiére qui les relient et de les quantifier et - en deuxiéme
étape - la nécessité d’établir la nature des mécanismes de contrdle

des translocations, c’est-a-dire, de progresser dans 1'’étude de

processus écaphysiologiques, encore toujours Dbien mal connus.

De fait, la structure trophodynamigque que les études et inven-
taires précédents permettaient d’anticiper, s'’est précisée avec les

travaux sur l’activité bactérienne dans 1’eau (C. Joiris et collab.)

(1) cf. Me Fadyen (1974) : "the aimless and disoriented ecological
survey 1s a bottomless pit for precious time, effort and enthou-
siasm".
cf Rigler (1975) : "(a scientific advance) 1s not the patient
accumulation of facts. The supply of potential facts 1s infinite
and (...) we already have an embarrassingly large accumulation

of facts".



et dans le sédiment (G. Billen), sur 1l’activité =zooplanctonique

(N. Daro, O.Crombaom) et sur les activités phytoplanctonique et phy-
tcbenthique (nous-méme, F, Billiet et collaborateurs).

Dans certains cas, la difficulté principale a résidé dans la
mesure méme de ces activités. Dans d'autres, elle se trouvait plutdt

au niveau du contrdle des activités.

Malgré ces états d'avancement variés, 1'idée de systéeme s’est
concrétisée et un modele de circulation de carbone et d'azote faisant
le bilan des activités productrices et consommatrices a pu Otre pro-

posé et discuté [Podamo (1974, 1976), Billen (1976)).

2.2. Vers un modele de simulation mathématique

Dans ce travail, nous avons voulu développer notre contribution
particuliere (la production du phytoplancton et du phytobenthos et
ses mécanismes de régulation) en conservant la perspective du systeme
écologique. Ceci nous a également progressivement amené a tenter de
prolonger l'analyse commencée en éqgquipe, non seulement en développant
l'acquis d’un point de vue formel (ce qui a notamment Imposé gue pour
les besoins d'une identification du systéme cohérente, nous ayons
refait de brefs résumés et parfois approfondi des parties qgue nous
n'avions pas 1investiguées personnellement) mais aussi en le poussant

vers son terme logique : la modélisation.

2.3. Plan du travail

1. Nous regroupons une série d'étapes de formulation dans ce qgue
nous appelons - par convention - "identification du systeme".
(2a) En premier lieu, nous nous sommes attachés a définir le
systéme, c’est-a-dire, a en reconnaltre les limites (démar-
cation dans 1l'’espace physique), ce qui sans le cas du Bas-
sin allait de soi, et a identifier 1les imports et exports.

(b) Dans 1 ’étape suivante, nous spécifions 1les variables et



Ce)

les translocations essentielles et les gquantifions. Le choix
de ces variables détermine 1l’envergure de 1'espace des
variables d'état ou nous faisons ainsi émerger notre sys-
téme. Cette étape - ou s'inscrit le travail collectif qui

a mené aux premiers bilans - n’est, en fait, gque 1le premier
pas dans la description du modele mathématique proprement

dit.

La partie "régulations et modeles" contient

les autres spécifications qui interviennent dans la descrip-
tion du modéle mathématique Cspécifications des paramétres
de commande, des équations d’évolution, des contraintes,
etc... )

le développement d'un modele numérique, version mathémati-
que tendant a la résolution d'un systéme d'égquation diffé-
rentielles

la simulation et les tests d’évaluation, ainsi que les
conclusions gqu'on peut en déduire gquant aux propriétés du

systeme.



|dentification

du systeme



[IA-  Démarcation dans iespace physique,

imports-exports

et structure anticipée du systeme

1. DEMARCATION DANS L'ESPACE PHYSIQUE

Le Dassin de Chasse est une lagune artificielle, isolée de 1'ar
riére-port d'Ostende, par des vannes. En outre, trois wvannes le
séparent d'un petit canal (Noord Eede) se Jjetant dans 1le canal
Ostbnda-oruges (fig. 1).

Son histoire et sa topographie sont bien commentées par Leloup
(19651 et Folk (1962). Rappelons que la forme générale est celle

d'une elliose, orientée E-0, avec un grand diaméetrB de 1500m et un

petit diaméetre de 600m, La superficie est de 86 ha. Sauf au voisinage
dus grandes vannes ou la profondeur peut atteindra 11 métres, on a
uno profondeur fluctuant généralement entro 1 et 1.5 métros. On a

pris 1.5m comme valeur de prefonaeur moyenne pour plusieurs calculs.
Le volume d'’eau total serait donc d'environ 1.3 millions de m3. Les

oorges sont en magonnerie sur tout le pourtour.

L.e systeéeme est donc tres concretement délimité dans 1l'espace

physiqgue.

_11_
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Fir.l1. Le Bassin de Chasse et le port d'Ostende.
légende: de 1 3 5 : les cing stations de prélevement
M * : écluses et éclusettes

respectivement zones sableuse et vaseuse
station d'étude du macrophytobenthos

IMPORTS - EXPORTS

Il existe néanmoins des échanges avec le monde extérieur. Citons:
les échanges par les vannes (matieres dissoutes et suspendues)
les échanges par 1l'interface eau-air (essentiellement eau d'évapo-

ration, eau de pluie)

3
lespompages d’'E.B.E.S. (10 m /heure en moyenne)
les échanges par 1l'interface eau-fond (pertes vers une nappe aqui-

fere, (voir 1 II1.G.1.)
1

les échanges dis a la péche, a 1l'ostréiculture, aux oiseaux.
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Nous considérerons surtout las deux premiers types d’échanges

quili paraissent Stre 1les plus 1importants.

La pratigue normale de 1l'ostréiculteur gqui gere le Bassin est

de 1’isoler du port, de mars a aolt. D’aout & mars, 1l procede a
des vidanges pour diverses opérations (récolte des huitres, dragages,
réfections, mise en place d’'huitres, etc..,]. Lors d'une vidange,

l’eau s'échappe par la base des vannes vers le port pendant le Ju-
sant. Au remplissage, elle vient avec 1le flot, par la base aussi.

Lors de la période de fermeture du Bassin, des fuites et des dinfiltra-
tions (trées visibles) se produisent gquand mime, au gré des marées qui
viennent battre contra les vannes. Nous n’avons pas su mesurer
l'amplitude de variation de niveau occasionnée par ces mouvements.

Nous les tenons pour négligeables, et cela d'autant plus gque leurs

effets restent probablement localisés.

Sur de plus longues périodes, on assiste a une chute continue
et sensible de niveau qui peut nécessiter des remplissages partiels
(par tranche de 10 &4 15 cm, tous les mois au moins, surtout en 1973)
(voir fig.2bis) . Les raisons invoquées sont multiples : évaporation,

fuite due a un manque d’étanchéité, pompage d’eau par E.B.E.S..

L'évaporation (ou plus précisément 1le bilan (évaporation-préci-
pitotions)) se traduit dans 1'évolution de la salinité de 1l'’eau
(fig. 2) qui, sauf accident, tend & s’élever de maniere continue

(environ 1 a 2 %0 par mois).

On calcule gque par élévation de 1 %0, 35 g d'eau 3ont perdus par
Kg, soit, pour la superficie totale, 4.5 10 Kg (- 4.5 104m3) ce qui
représente une baisse de niveau de 5 cm. On retrouve donc bien une

bonne partie (5 a 10 cm) des 10 a 15 cm perdus entre deux remplissa-

ges partiels.

Nous aurons ainsi a tenir compte de deux effets majeurs + pré-
visibles : 1) une diminution + périodigque (jusgu’a 10 %) de 1'épais-
seur de la colonne d'eau, gui influencera sensiblement
les intégrations sur la profondeur.
2) la remplacement + périodique dB 10 ¢ du volume d’'eau

par une eau aux caractéristiques différentes.
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auxquels s’ajoutent ceux d'ouvertures 1intempestives dues aux inspi-
rations du gérant et non aux possibilités de gestion gqui résultaient

des recherches faites par 1le Lab. v. EKologie en Systematiek.

Outre 1la dynamigue du Bassin de Chasse, il faudrait donc connai-
tre celle du port d'Ostende pour pouvoir quantifier les imports de

nutrients et de matiéres organiques dissoutes Bt particulaires.

Nous avons, par les travaux de Leloup et Van Meel [1965), quel-
ques 1idées sur 1'évolution des teneurs en nutrients, a la fois dans
le port et dans le Bassin. On a remarqué que les fluctuations ©étaient
notablement paralléles (chute de NO au printemps,notamment), de sor-
te gu'on pourrait probablement éliminer, sans trop de risques, cet

aspect du calcul de flows.

Par contre, le port d'Ostende ne peut connaitre une auto-épura-
tion semblable a celle gqui s’observe au Bassin, 1l'apport de matieres
organigques par plusieurs égouts et par les canaux y étant continu et
important. Persoone et De Pauw (1968) citent pour 1les égouts, des dé-
bits de 8000 a 10000 m3/Jour, soit 1l'apport de 3 a 6£./m deux fois
par Jour (aux marées basses). Il s'ensuit gque 1le déficit en oxygene
dissous dans les eaux du part 1intérieur est 1important (20 a 50 % de

la saturation).

La matiére en suspension varie entre 75 a 150 mg/i, (poids sec)
dont la perte au feu est de 40 a 80 %. On an conclut & une teneur en
POM de 70 mg/i, (hypothése moyenne) ou 120 mg/i, (hypothése maximale),

3 3
Si on suppose une teneur en C de 50 %, on a 35 g C/m (max. 60 g C/m ).

En ce gqui concerne la matieére organique dissoute (DOM) , la
situation est encore peu claire. Nous disposons de chiffres de BOD"
(Persoone et De Pauw, 1968) qgui renseignent une consommation supéri-
eure a 5 mg 0 /IL en deux Jjours (160 yM/£), soit une fraction biodégra-

. 3
dable d'environ 2 g C/m
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Total (POM + COO) 57 a 82 g C/m3

(maia paut-Stre > 100 g C/m3 si BOO tres élevée)

3
Si on admet par hypothése un chiffre de 00 g C/m , un rempla"
2

cernent de 10 ¢ de 1l'eau du Bassin apporte : 12 g C/m . En con-
tre-partie, l'évacuation de 10 % de 1l’eau du Bassin ne fait perdre

qu'une trés petite gquantité de carbone particulaire, puisque la teneur

3
en POM vaut en moyenne 23 mg/i. (* 12 g C/m J et probablement,
une treés petite partie de carbone organigque dissous, étant donné
l"auto-épuration.
1971

0 fermeivre

1 fqcHv'e d cou

a vidange totale

i organ.imei marin» 1973

Tig.2. Evolution de la salinité au Bassin pendant la période

de fermeture des écluses en 197 1.
Les fleches indiquent les remplissages partiels avec
l'eau de 1'arriere-port d'Ostende.

Fig.2bis. Calendrier des perturbations connues ou décelées
par la présence d'organismes marin”®allochtones ,au
Bassin de Chasse en 1973 (indiquées par des fleches),
en regard de 1'évolution d\m parametre biologique
(la production du phytoplancton).
A (Daro jComm.pers.)



3. STRUCTURE ANTICIPEE OU SYSTEME

Comme on 1l'a déja souligné dans 1l'introduction, lo systéeme réel
peut {Gtre notoirement plus complexa gque 1l'image gue nous nous en fai-
sons, surtout en ce qui concerne les translocations. Les étudss d'in-
ventaire qui ont précédé notre travail collectif, ainsi gque 1lo con-
naissance générale des écosystémes marins, telle gu'elle nous ost
transmise par la littérature, font concevoir une organisation en

compartiments fonctionnels

a) pour la zone pélagigque : - nutrients dissous
- phytoplancton (nanno-, micro-)
- zoodOplancton (micro-, macro-)

- bactérioplancton

- POM détritique
- DOM
et symétriquement 1
b) pour 1la zone benthique : - nutrients dissous
(a lagquelle nous ratta- - phytobanthos (micro-, macro-)
chons 1'Aufwuchs) - zoobonthos (micro-, méia-, macro-)

- bactériobenthos
Y POM détritiqgue

- DOM

Poissons, oiseaux et prédateurs ou pollueurs humains, devraient
également figurer dans cette structure. Ils n'ont pas été étudiés
en raison de leur faible importance (essentiellement par présomption,
sauf en ce gqui concerne les poissons dont la faible abondance consti-

tue un probleme) .

D'autre part, nos connaissances physiologiques permettent d'an-

ticiper pour chague étre vivant, wune série de flux - toujours les
mémes - d’entrée ou de sortie de matiere. Ainsi, pour 1le cycle du C
a) inputs :-accroissement brut (par 1ingestion ou photosynthese)

-fixation anap lérotigque de CO"

b) outputs i-respiration (+ photorespiration)
-excrétions (liquides, solides) et mues
-mortalité ("naturelle" ou par prédation)



I B. Phytoplancton et

flux associés

1. Nature/biomasse,variafions spatiales et temporelles

du phytoplancton

1.1. Observations des populations phytbpp lanet oniques

Avant 1971, le phytoplancton du Bassin de Chasse ** quoique
oresuiT.é abondant, si on en jugeait les concentrations en pigments
:nlorophylliens, régulierement mesurées depuis 1960 - n'était connu
MUE par les péches faites au filet a plancton. Celles-ci ne rame-
naient pratiquement que des Bacil lariophycées dont 1'abondance était
p«u en rapport avec ce que laissaient prévoir les pigments. Van Meel
11965) était conscient de ce fait et pensait a un ultreploncton de

jjctérids photosynthétiques.
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Fip. 3.7, B,C.
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150 150 O

100 100

Tivolution saisonniére des standing crop (connus par les volumes cellulaires) des
espeéces phytoplanctonigques dominantes (identifiées par leur code ,voir tabl. 1)
pendant les années 1971 a 197 3. n gras, la courbe saisonniere d'un paraméetre
global : la production primaire potentielle (sous lumiéere optimale).
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Nous avons montré (flommaerts, 1971 j Mommaerts-Billiot, Mommaerts
at Daro, 1974] 1la tres grando prédominance d’un nannoplancton (défi-
nition de Dussart (1965) : de 2 a 20 pm) essentiellement composé de

flagellates et dont environ une soixantaine d'especes ont 06té distin-
guées et les plus frégquentes identifiées. Ces especes se répartissent
entre les différentes classes reprises é& 1l'inventaire du tableau 1,

De trés petites Bacillariophyceae sont également abondantes a certains
moments de 1'année (Thalassiosira pseudonana Hasle et Heimd) ainsi
gque Skeletonema costatum Cleve, bisn que cette- derniere espece ne
puisse étre considérée comme autochtone. La faible abondance dos Ba-
cillariophyceae planctoniguos est attribuée a 1l'impossibilité d'une
vie pélagique dans un biotopB de faible profondeur ou la sédimenta-

tion est trés rapide.

L'établissement d'une flore compléte du phytoplancton n'étant
pas notre propos principal, notre inventaire est certainement incom-
plet : le Bassin de Chasse se révele particulierement riche on es-

peces nannoplantonigues ardues a déterminer ou non décrites a ce jour.

Fiv.4 Relations biomasse
carbonce-volume
cellulaire,selon
la formule de

cr Mull in et al. (1966)

0.5. .50

100 500 1000
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Deux techniques complémentaires ont été utilisées pour établir cette

premiere liste.Une part importante des résultats sont dus a F. Billiet

1) observation directe sur des prélévements frais et non fixés, révé-
latrice de 1l'abondance et surtout de la diversité du nannoplancton

2) comptages sur des échantillons fixés, de volume supérieur.

Les tableaux 2, 3, 4 et 5 permettent de comparer les résultats
des deux technigques et de se faire uno idée des limitations de cha-
cune (voir Méthodes). Le filet a plancton ne ramene gque des diatomées
marines épisodiguBment introduites par les vannes ou biBn benthiques (1

et en nombre insignifiant.

1,2. Description de 1'évolution saisonniére au départ des observations

sur échantillons préservés

Le premier pic observé dans 1l’année est di a la croissance d’une

Euglenophycée,- Eutreptiella marina da Cunha (~ 2000 call/ml, le 6 mai

1971 et , 4000 cell/ml 1le 18 avril 1972). En 1973, <ce pic est venu
tres tdét (début mars) dans 1l’année et a pratiquement échappé a 1'’ob-
servation. En 1974, on le note a nouveau a la mi-avril.

Ce pic est généralement suivi d’un creux - période pauvre en
phytoplancton - pouvant durer pres de un mois. En juin, on note le

début d'’une poussée phytoplanctonique estivale pendant laquelle se
succedent plusieurs populations dominantos (fig. 3,a, Db,c). Lo plus

grand développement observé fut en juillet 1972, avec 179000 cell/ml

(ce qui resta cependant bien inférieur aux "blooms"™ ou "red tides™"

6 7
10 a 10 cell/ml). On a également observé des développements épiso-
diques de la Bacillariophycée Skeletonema costatum. Ceux-ci survien-

nent chagque fois environ una semaine apres gque de 1l’eau du port ait
été introduite mais ne persistent Jamais longtemps. Skeletonema pa-

rait donc étre importée plutdt gu’authentiquement autochtone.

Le développement précoce de Eutreptiella marina est peut-étre
également explicable : en effet, on connait 1les caractéristiques se-
mi-hétérotrophes des Euglanophycées. L’apparition de cette population
pourrait deés lors étre mise en rapport avec le processus de transfor-
mation de la matiére organique dissoute gqui survient deés la fermeture
des écluses et dont 1'évolution de 1la communauté bactérienne hétéro-

trophe est 1le reflet (voir i II.F)

(1) remise en suspension temporaire lors de vents forts

.21 -
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La comparaison ds plusieurs années successives montre que quoique
mouvant, ce schéma se maintient Jjusque dans la phénologie des popula-
tions qu'on peut distinguer derriere les diverses formes particulieres
de séquence, marquées surtout par des modifications d’importance nu-

mérique relative.

I1 est donc envisageable d’ "identifier" chacune de ces popu-

lations dans 1le futur et de les traiter comme des compartiments sépa-

rés.

1.3. Conversion en biomasse carbonée sur base des comptages
Plusieurs chercheurs ont déterminé des relations entre volume

cellulaire et biomasse carbonée. La relation est du type log C ° a

x log V, ce qui 1implique gue plus la cellule est grosse, moins la

quantité relative de carbone est 1importante (disposition pariétale du
protoplasme) (fig. 4).
Citons 1 Hagmeier (1961)

log C = 0.842 1log V - 0.849

Mullin, Sloan et Eppley (1966):

log C = 0.76 log V - 0.29
3
avec C = picogrammes et V = ym
Nous avons utilisé la formule de Mullin et al.pour laconver-
sion en carbone des volumes mesurés pour les diversesespeces du Bas-
sin de Chasse par F.Billiet. (tabl. ©06)

Ces données ont permis de calculer les biomasses a partir des

comptages (fig. 5, a, b, <).

Cette méthode d'évaluation de la biomasse carbonée sera utilement
comparée avec la méthode basée sur le dosage des pigments chlorophyl-

liens avant que 1les résultats ne soient discutés.

1.4, Dosage des pigments chlorophylliens

I1 est généralement admis gque la teneur en
chorophyllii reste encore 1le meilleur index connu de

biomasse phytoplanctonique. Cependant, on sait gque la
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Evolution saisonniere des nombres de cellules et de la
biomasse carbonée apreées conversion
de Mullin et al .f1966) .I,a diversité spécifique

scion la relation

(indice de Shannon et beaver) figure également,3 titre
documentaire.
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concentration en pigments est fortement variable selon 1'état physio-

logique du phytoplancton, de sorte que le rapport C/Chl.a varie com-
munément entre 30 [communauté peu limitée en nutrients) et 60 ou plus
[communauté limitée en nutrients) pour les populations mélangées natu-

rel les. (Strickland, 1966),

En Her du Nord, Lancelot (comm. pers. - voir aussi Lancelot,
1972 et 1973) a déterminé ce facteur par corrélation et observé qu’il

varie effectivement dans les limites prévues

-"bloom" :C » 32 Chi.a + 395 en moyenne

[mais C/Chl.a = 29 a le cbte et 41 au large)
-"postbloom" :C * 67 Chi.a ¢ 256 an moyenne

(mais C/Chl.a = 60 a la cbéte et 120 au large)
- hiver sC * 162 Chi. a + 241 (100 a 1lacdote)
-moyenne annuelle : C B 29.7 Chi. a ¢ 370

On observe que le rapport C/Chl.a est toujours plus faible dans
les eaux plus riches et surtout pendant la croissance printaniere.

On s’attend a ce genre de résultat au Bassin de Chasse.

De maniére similaire,Lancelot a déterminé la relation azote/
chlorophylle et trouve (zone cdtiere) i
"bloom" - 4.5
postbloom= 5.0

hiver m 16
En combinant 1les deux types de données, on a a la cote
C/N Dbloom : 6,4

C/N postbloom :10.2

C/N hiver : 6.3

Grédce aux mesures faites par 0. Cromboom en 1976 (comm.pers.),

on a un premier aperg¢u des proportions possibles entre matiere car-

bonée, détritus et pigments au Bassin (fig. 6J* La droite de ré-
gression de C sur Chi. a révele lexistence d'un résidu détritique
d’au moins 1000 mgC/m3 (soit 3 a 4 fois plus gqu'en Mer du Nord)

Le rapport C/Chl.a moyen est de 52. Toutefois, la portée de ce calcul

reste restreinte, étant donné la longue période, la dispersion des
points et 1l’ignorance dans laquelle nous restons gquant aux variations

du résidu détritique.
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Chi, a torenzen

.... .Phaeo. a <«p

30

AD

C porticuloire <25/1

(rvbfe mi

Particules (classe 2.47-19.8 7t 0)

to-

so 30 40 ,
Chlor, a (mg ni)

Fif.6 AB,C,D. Evolution saisonniere des teneurs en
chlorophylle a,carbone particulaire
et particules au Bassin en 1976.
(Cromboom, com.pers.)

Essai de corrélation carbone-chlorophylle a
pour le Bassin en 1976.



1T.n.

?E 1971
CM.a (trichromat«**!)
1972
Chi. a (trichramalique)
Phaeo. a (t,arenjen)
1973
Chi.a (Inchromatique)
:0.
30
2
O
Fig.7 A,B,C. Evolution saisonniere de la teneur en chlorophylle a

au Bassin pendant les années 1971 h 1973,et des
phaeopipments a en 1972.

Découpage en périodes A,B et C fonctionnellement
différentes.
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Nous conservons donc provisoirement le rapport 40 + 10, choisi

d'apres 1les données de StricKland (1966), pour 1les conversions en

biomasse carbonée.

Deux types de calcul ont été utilisés au Bassin de Chasse pour
l'estimation de 1la chlorophylle a : méthode trichromatique et formule
de Lorenzen (voir Méthodes). On a montré gque la variabilité des résul-
tats de cette derniere est grande, la phaeophytinisation se produi-
sant de maniére variable au cours du stockage et de 1l'analyse. ©Nous

donnons donc les résultats obtenus par la méthode trichromatigue seu-

lement (sauf pour 1972), tenant compte d'un taux moyen de phaeophy-
tine a de 20 % environ, (fig, 7, a, b, <)
Comparés avec les courbes de 1969 et 1970 (Oaro, 1974)

ces résultats confirment le schéma déja esquissé ; le dévelop-
pement du phytoplancton est surtout estival. Il est précédé d’un pic
plus printanier, pas toujours tres évident. Le maximum de concentra-
tion chlorophyllienne enregistré au centra du Bassin est d'environ
40 mg/m (Du méme ordre de grandeur dgque le maximum printanier dans la
zone cbOtiere en M%r du Nord.) La concentration moyenne estivale est

d'environ 20 mg/m , Les concentrations minimales sont de 1l’ordre de

1 mg/m

1.5. Comparaison avec les résultats obtenus &a partir des comptages

Le tableau 7 montre gu'il y a una forte sous-estimation de la
biomasse carbonée par la méthode de comptage et conversion en volumes
Les causas possibles d'erreur sont discutées au chapitre des méthodes.
On y envisage notamment les pertes par détérioration 1lors de 1la fixa-
tion au lugoi et 1lo précision des comptages. Toujours est-il que les
résultats ecquis par la méthode d'Utermdhl ne paraissent utilisables
qu'en certaines occasions seulement (fortes densités de population et
cellules résistantes). Dans ces cas, on observe une biomasse telle
qu'elle dimplique un rapport C/Chlor.a de 30, tout a fait vraisembla-

ble au Bassin de Chasse.



Résultats

moyens/pér ioda et

conversion

en biomassa
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cnrbonéa

Les meilleurs chiffres de biomasso restent donc basés sur les
teneurs en chlorophylle a.

Nous basant sur les observations de 1972 et 1973 et sur 1le dé-
coupage en périodes déja mentionné plus haut, on obtient 1les valeurs

moyennes

Période

Période

Période

doyenne

suivantes s

A (période

dB
croissance

B (période

C (période de

pour B + C

12.3

précédant

(période

3~

mg chlor.a /m

ler bloom et

estivale (37
"y ] _Il A
mg chlor.a /m

production

chlor.a /m

d’activité

3

mg chlor.a /m

La conversion en biomasse carbonée
donne période A 120 30 mg O/m2
8 : 390 + 98 "
C : 1000 + 270
(B+C) : 735 + 1 8 4 * "

le ler bloom

intervalle
jours

estivale

(facteur 40 +

(33 jours

(70 jours

biologique

10)

en moyenne) )

en moyennel])

précédant la

en moyenne) )

marquée)
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1.7. Conversion an azotB

Comme pour le rapport C/Chlor.a, le rapport C/N a pu Stre établi

en mer du Nord. Il varierait entre B et 10, Cependant, dans une mise
au point récente. Banse [19741 suggere des rapports frégquemment plus
bas [jusgu'a 31. En 1’absence de mesures directes, nous nous rallions

a la valeur (5 + 23,En n'’oubliant pas gque nous cumulons les erreurs

relatives, la division des valeurs carbonées par ce rapport donne

Période A 24 + 16 mg N/m2
Période B 70 + 51 mg N/m2
Période C 216 + 140 mg N/m2
Période S + C 147 + 96 mg N/m2

1.0, Assimilation chlorophyllienne & intensité lumineuse optimale

(E PQpt” considérée comme Index de biomasse.

Notre information sur les variations saisonnieres peut 3tre uti-

lement complétée par les résultats de production potentielle. Il s'a-
git de la photosynthése mesurée en conditions contrdlées (incubateur
a température fixe et a lumiere artificielle]. On parlera de PvitrO*
ou mieux, de POp .' lumieére dans 1l'incubateur est optimale. Le

calcul de PQpfc fait appel aux modeéeles de relation photosynthése-lumi-
ere, développés dans le S III B.1l, et aussi dans 1l'appendice méthodo-

logique

Lb rapport avec la biomasse dépend évidemment de 1'état physio-
logique du phytoplancton (voir 1 III B.1l.l1l. Mais par ailleurs, les
variations normales du rapport p ~/biomassa ne se font gque dans un
domaine relativement 1limité, de sorte que les variations de popt sont
suffisamment indicativas de 1'évolution temporelle et spatiale du phy-
tcplancton. L'avantage de 1la méthode réside dans 1l'extréme sensibili-

14
té de la technique d’incorporation de ~2F

Les fig. 8,a b, c et d nous restituent 1'image déja connue de

l'évolution saisonniére en 1971, 1972, 1973 et 1974.

On observe - grdce au découpage Dbeaucoup plus fin dans le temps -

que les variations d'un Jour & 1l’autre, peuvent avoir la médme ampli-
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opt
vitra

150.
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100

100

1973
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1ISO vitra
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(ng Cni*

100. 100

.100

Fip. 8A,B,C,D. Evolution saisonniere de la production primaire

potentiel le (in vitro et recalculé pour lumiere
optimalelau Rassin pendant les années 1971 3 1974.

Récoupape en périodes A,B et C fonctionnellement
différentes.
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tude que 1les variations qgqu'on observe d’une semaine a ] 'autre, Cn en
conclut gu'une oxtréme prudence doit présider a l’interprétation de
courbes basées sur des résultats nobdomadaires et & fortiori mensuels

[cf. la plupart des études écologiques].

Ceci nous conduit a examiner les variations du phytoplanctcn

dans une tranche de 24 heures.

1.9. Variations nycthéméralos

Les rythmos biologiques ont fait 1'objet d'une vaste litturatur-

Nous voudrions pouvoir faire 1la part des rythmes endogénes vrais

["horloges biologigques") dos rythmes engendrés par le Jjeu de la crois
sanee et de la consommation. ©Ncus pensons gue certains

rythmes réputés endogenes [rapport P/8, uptake de nutrient, excrétion
division, respiration) peuvent parfaitement s'expliguer si les r.iécc-
nidmes de régulation et 1les flux sont bien connus. En tout cas, da

tels rythmes résultent trés nettement des simulations tentées au

I rr1r.8.1.

1.9,1, ibservtatJ.o"s_

Daro (1974) a observé pour la premiere fois ces fluctuations
en termes de chlorophylle a 1ifig. 9).

Par la suite, les variations de production potentielle (fig.
1?) se sont révélées similaires : on constata un facteur de varia-
tion de 2 & 5.6 x (moyenne = 4.3) entre 1la valeur 1la plus forte et

la valeur la plus faible, soit autant gque ce qgqui s'observe sur des
périodes de plusieurs Jjours. Ainsi, wune difficulté d'interprétation
considerable surgit pour une courbe saisonniere ou les points ne
correspondraient pas a des prises faites a un moment fonctionna llo-

mani analogue de la journée.

Nos prises d'échantillons se sont toujours faites a peu pres a

la méme heure (10 a 12 h.) Cela 1limite sans doute gquelgque peu 1l’ef-
fet de la variabilité nycthémérale. On remarque, en effet, la reln-
tive régularité du phénoméne : un pic de production potentielle

s'observe généralement dans 1l'apres-midi, entre 12h et 1B h.
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Enfin cette fluctuation a également été attestée par celle du

nombre d’organismes 1le 29.5.73 Cfig.l1ll) et par le nombre des parti-
cules (mesures de distribution des particules entre 2.5 et 19.8 pm
de diameéetre, faites par G. Cromboom Ccomm.pers.) les 16 et 17 aoflt

1976), Dbien corrélé avec des déterminations de chlorophylla a, de

carbone particulaire et de BUDC (figs. 12 et 13).

.9.2. _In t9£P rsj:at ion dfs varia ti on s ny cthéméfa le s observées

La variation simultanée des différents paraméetres indique qu'il
s’agit d'une variation de biomasse (et non uniquement d'uns varia-

tion du rapport C/Chlor.a, par exemple)

Les hypotheéses en présence sont

1°) dynamiquede croissance et mortalité
2°) migrationverticale du phytoplaneton
3°) advectiondue a un déplacement horizontal d’eau dans un Bassin

hétérogene.

1) apparition de phaeophytine a, consécutivement & la disparition
de chlorophylle a (fig. 11 et 13).
Peut servir d'argument en faveur d'une mortalité nocturne.
(mais ne suffit pas, pris isolément, car la phaeophytinisation

peut étre intracellulaire et sans mortalité),

2) fluctuation du rapport BOD"/POM
La BOD"Cvoir 1 II H.2.1.2.) est un index de 1lo matiere organi-
que (POM et DOM) la plus aisément biodégradable. La POM (par-
ticulate organic matter) a été mesurée dans la fraction infé-
rieure a 25 Pm(représentant pratiquement 100 %).
Une augmentation du rapport BOD”/POM indique une augmentation

relative de DOM (dissolved organic matter).

Dn observe des valeurs plus élevées de 24h. a o6t\(fig. 13).
Dans 1l’hypotheése d'une mortalité, cela expligque ou disparait
la matiere organigque (puisqu'il y a diminution de la biomasse

particulaire) : elle est transformée en DOM, ou est au moins
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Fift.il. Variation nycthcmérale de différents parametres du

phytoplancton,le 29 mai

fort couplage qui existe entre eux.
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trées finement fractionnée. On observe une autre augmentation
au milieu de la journée (reste & interpréter).
3) évolution du nombre total et des proportions des différentes
classes de particules

En fig. 12, on observe trois phases dans 1'évolution des par-

ticules

lere phase chute du nombre de particules. Cette chute con-

(19h - 01h) cerne également les 2 catégories de taille prin-
cipales (2.5 a 3,9 ym et 3.9 & 9.9 ym), car leur
proportion reste constante. Cette phase est inter-
prétée comme phase de mortalité.

2ame phase phase de restauration. La remontée des nombres

(01lh - 07h) (divisions) s'accompagne d'une diminution relati-
ve des petites particules. Tout se passe comme
s'il y avait croissance en taille, en plus. On
observe en tout cas une synthese da chlorophylle

3éme phase stabilité du nombre de particules, de POM et de

(07h - 19h) chlorophylle a (mais libération de DOM), La re-
montée de la part relative des petites particules
suggere que des divisions pourraient avoir lieu
pendant cette phase. Nous sommes peut-étre dans
une phase d’éqgquilibre stationnaire (mortalité
(indiquée par 1libération da DOM) équilibrant la
photosynthese ).

4) évolution du rapport C/ Chlorophylla a
Apres avoir estimé 1la part d'un back-ground de matiere orga-
nigue nonliée au phytop lancton, (voir régression, fig. 14,

a), on peut calculer 1les fluctuations du rapport C/Chlor.a
tout au long de la journée (fig.14b), On observe une dépres-
sion nocturne maximale ¢é& 5h, du matin et impliguant une syn-
these chlorophyllienne (phase 2).

Au milieu de 1la journée, le rapport C/Chlor.a fluctue a 1’'in-
verse de la chlorophylle a (fig. 13), 1indication possible de
mouvements de synthése et de destruction caractérisant un état
quasi-stationnaire (3e phase) .

35
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Di seu ssion

L’existence d’un important rythme nycthéméral apparait comme
devant étre une des caractéristiques les plus 1importantes et 1les plus

riches en signification de 1'écologie du Bassin de Chasse d’Ostende.

L'hypothése dynamique a de nombreux arguments en sa faveur, argu*
niants renforcés a contrario par les observations concernant les deux
autres hypothéses (migration et advection) et faites aux IS I1I,6.1.10

et II.6.1.11.

Plus tard, .d¥*autres observadt ions viendront confirmer 1’hypotheése
dynamique - et notamment celle de mortalité - (voir IS II.B.7. et
IT.H.2,1. La fait que certains rythmes soient en désaccord avec les

observations wusuelles, sera également discuté au 1 III.8.1.

L’interprétation de la dépression nocturne et de la restauration
gqui suit, reste a compléter.Il est important de déterminer s’il s’agit:
1° de 1l'’effet de la pression de broutage par le zooplancton ou

2° d'un mécanisme physiologigque du phytoplancton

1.10. Hétérogénéité verticale et migrations du phytoplancton
La distribution verticale est faiblement hétérogene. Le 28.5.70
et le 7.8.70, Garo (19743 mettait en évidence un 1léger gradient verti-

cal de 1la teneur en chlorophylle gqui semblait se maintenir tout au
long de la journée (périodes de 24 heures d’observation, temps calme).
Il ne semble donc pas y avoir de déplacements verticaux massifs. Si
l1’on fait 1la synthese de ses observations, on observe en moyenne 99 |\

o

en surface et 86 % a -1 m, par rapport au maximum dans la colonne d'’eau

Au cours de 1l'année 1972, les idincorporations de 14COA ont été
mesurées 1in vitro sur des échantillons pris a 0, 0.5 et 1 metre au
point central (hebdomadairement, entre 10 et 12h.). Bien qgqu’il
faille théoriguement étre prudent dans 1’interprétation des résultats
de distribution verticale acquis a 1l’aide de cette méthode (voir 1

I1I1,0.1.), on a observé 1la distribution moyenne des % (en % du max.
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dans la colonna d'eau) suivante : Om 95.2 %
0 .5m 95.3 %
1 .0m 82.7 %

(voir aussi la fig..57)

Ces résultats confirment donc ceux de Daro et montrent la 1lége-
re tendance que manifeste le phytoplancton & se maintenir prées de la

surface.

L’analyse d’un cycle de 24 heures (29.5.73) donne a penser gue
c’est un déplacement actif (il faut rappeler que la trés grande majo-
rité des algues du plancton sont des flagellates nannoplanctonigues (1))

des organismes qui tend & accumuler le phytoplancton vers la surface

pendant les heures d’éclairement (phototropisme positif). En effet,
la fig. 15 montre gque pendant les heures nocturnes, on trouva sen-
siblement les mémes gquantités en surface et au fond (période 1I).

Pendant les heures d’éclairement, le gradient se forme et se maintient
(période 1II) Jjusgqu'au milieu de la journée. A ce moment, le vent
s'étant leve, on assiste a une homogénéisation gque prolonge &a nouveau
la nuit (période 1III). Remarquons incidemment gque cette variation des
distributions n'est pas synchrone avec les variations de production

observées ce jour-la et gu’elle ne peut donc pas servir a les expli-

quer.
Une montée du phytoplancton vers la surface peut théoriguement
- et pour une certaine gamme d'éclairements - entrainer un accroisse-
2
ment de la production par m
Si cette stratification ne se détruisait pas lo nuit (phototro-

pisme suppriméi mouvements homogénéisateurs de 1l’eau), on aurait la
un mécanisme génrateur de bloom de surface, puisque la croissance
plus rapide en surface amplifierait 1la concentration due ou phototro-

pisme. On n'a cependant Jjamais observé cela au Bassin de Chasse.

(1) Throndsen (1973) a mesuré des vitesses de déplacement individuel
allant de 75 a 370 pm/sec sur un échantillonage de 12 espéces
communes.
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Période I Période H Période UI

e e phytoplancton a -1m

a a phytoplancton a la surface

"2 \4 6 S 5 U K 16 IS 0] 22 24

heures

Mouvements relatifs de 1l'activité phytoplanctonigue
(reflétant 1'abondance) en surface et d - Imn, au
cours du cycle d'observation du 29 mai 197 3

(& chaque instant,la plus élevée des deux valeurs

est prise comme 100%) .
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1.11. Hétérogénéité horizontale

La qguestion de 1'hétérogénéité horizontale s’est souvent posée
dans les études faites au Bassin de Chasse d'Ostende. En effet, ce

systeme fermé n'échappe pas totalement a 1l'influence 1locale des eaux

du port ou de la Noord Eede, l’étanchéité des vannes qui 1l'isolent
n'étant pas parfaite. D'autre part, la superficie du Bassin est tres
grande (86 hectaresH l)l*échantillonnage se faisant principalement )
au point central (point 3], 1le probleme était de savoir dans quelle

mesure les conclusions faites ¢é& propos de résultats acquis en ce

point pouvaient s'étendre a l’ensemble du Bassin.

Des 1972, nous avons étendu les mesures hebdomadaires de produc-
tion primaire a des points supplémentaires (fig. 1) et procédé a

des transects.

Les résultats de mesures systématiques de production primaire

potentielle et de dosages de chlorophylle a, faites aux 5 points appa

raissent dans les tableaux 8 a 12. Des calculs de moyenne ont été
faits pour les années 1972 et 1973 : en 1972, on observa gu'au point
de prélevement habituel (point 3), la valeur de production primaire

potentielle représente en moyenne 64 % de la valeur 1la plus élevée
(point 1) mais 86 % de la moyenne obtenue pour les cing points. Seul
le point 2, montre des taux de production encore plus faible. En ter-

mes de chlorophylle a, ces pourcentages sont respectivement 47 % et

75 %, ce qui pourrait indiquer des différences de métabolisme (c’est-
a-dire de rapport production/chlorophylle) selon les points de pré-
léevement. En 1973, la situation est différente, a ces deux points de
vue : 1°) 1les différences entre points sont plus atténuées

2°) le rapport production/chlorophylle est gquasi constant.

Valeurs des rapports production/chlorophylle moyens

point 1 2.31 en 1972 et 3.51 en 1973
point 2 3.53 en D et 3.42 en n
point 3 3.16 en n et 3.54 en T
point 4 2.72 en T et 3.56 an «
point 5 2.79 en % et 2.02 en -
(11 Remarque : Le vent pourrait également étre déterminant (cf. cer-

tains effets sur la distribution du =zooplancton, Polk comm.pers?)



IT.B.1.

Nous croyons que les différences entre points sont un artefact.
En effet, 1les valeurs de Pv”~tro de 1972, différent plus de PQpt gqu'en
1973, en raison d'une différence de niveau lumineux dans 1l'incubateur
(c'est-a-dire se regroupent dans la pente 1initiale de la relation

photosynthese-lumiere) .

Il n'empéche gue la singularité des points 1 et 4 (plus le point
5 qui se trouve souvent dans la zone d'influence du point 4) gui se
trouvent a proximité d'écluses et éclusettes, est trées marquée : plus

fortes biomasses et productions potentielles en 1971, 1972 et 1973.

Pour exprimer 1'hétérogénéité du Bassin en fonction de chaque
groupe de cing valeurs, nous avons défini un indice simple qui n'est
autre que 1l'écart-type calculé en % de la moyenne. Les tableaux 9 et
10 nous montrent une succession de situations d’homogénéité et d’hé-
térogénéité ..Noue-reston s toujours biBn au-dessus de la limite de 5
a 10 % (voir "méthodes”) qui a été calculée sur des échantillonnages
répétés au méme endroit et qui 1intégre 1’hétérogénéité du point de
prélevement méme et les erreurs de la technigue de mesura. Observons
que 1l’indice n'a guére de sens dans le cas des trés faibles valeurs,

que 1l’on rencontre surtout en hiver.

L'hétérogénéité presque systématiquement plus grande en termes

de chlorophylle a fait partie de 1l'artefact évoqué plus haut.

Bien gu’on suppose gque 1l'homogénéisation soit favorisée par le
vent et 1'hétérogénéisation, par le temps calme, on n'a absolument

pas pu mettra an relation 1’indice d'hétérogénéité et la vitesse du

vent.

Cependant des changements rapides sont observés. Ainsi, nous
avons eu l'occasion de prélever aux cings points, a 24h. d'intsrvalle
(le 14.6.1972 et 1le 15.6. 1972), La premiere série nous donne une

3

oo

moyenne de 49 mg C/m /h avec un indice d’hétérogénéité de 55 Lo
lendemain, la moyenne tombe a 28 mg et 1l'indice a 33 %. Le processus

d'homogénéisation a donc agi en 1l'espace de gquelques heures.
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Incidemment, on voit que le niveau de production observé en si-
tuation homogéne se situe au niveau mesuré au point 3 en situation
hétérogéne. Ceci est une premiére indication sur le haut degré de re-
présentativité du point 3, c'est-a-dire sur 1l'étendue de la zone pos-

sédant les caractéristiques du point 3.

Le transect du 20.4,72 (fig. 16), fait selon 1la ligne reliant lee

stations*! **3-5; fait treées bien apparaitre 1le profil en cuvette de la

courbe de production potentielle. Les transects plus voisins de 1la
rive (1-4-5 et 1-2) font apparaitre une production nettement plus
élevée et nettement 1liée aux caractéristiques locales (vannes au

point 4). On remarque aussi que les différences peuvent étre tres im-
portantes entre deux points immédinternent voisins (ex: échantillons

3fl et 1 aux grandes vannes ou 30 et 29 aux petites vannes) de sorte

que la globalisation est a faire avec plus de précaution encore puis-
que l’échantillonnage ne s'accompagne pas d’une précision géographique
absolue et que la valeur mesurée en un point marginal n'est pas forcé-
ment représentative de 1la zone ou 1l se trouve. Les transects du 20.4.
1972, correspondant a une situation définie comme hétérogene si 1’on
SB base sur les résultats des seuls 5 points (63 %). Si 1l'on conside-

re l'ensemble des points mesurés, 1'hétérogénéité tombe a 47 %.

I1 y a donc surestimation de 1'hétérogénéité gquand on ne consi-

déere que les cing points habituels. De mémne, les transects du 15,6,72
(fig. 17) renforcent 1l'’impression d'homogénéité acquise sur 1la base
des cing points (33 %) puisque 1l'ensemble des mesures fait tomber

l'indice a 20 $%.

~E-ESE-EEEEI“iEES-EE.kiElTEsse“hytoglanctonigue”““atchiness”alL”?niveau
E22 EFFEiZFiFF2i,

Si la teneur en pigments photosynthétigues montre une distribu-
tion relativement conforme a celle de la production potentielle, il
n'en va plus de méme en ce guili concerne les comptages. Le tableau 13
montre des hétérogénéités tres différentes pour ce parametre, compa-
ré aux pigments, par exempla. Le rapport chlorophylle/nombres est

d'ailleurs fortement variable d'un point a l'autre (tableau 14).
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Fig. 16 et 17.
Transects de
production primaire
potentielle réalisé
le 20-4-72
et le 15-6-72.
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Ceci est di a une hétérogénéité au niveau des populations (ex,
en tableaux 15, 16). Cette "patchiness", masquée au niveau de la com-
munauté définie par des parametres globaux et mouvante, est 1importantt
dans ses conséquences. Elle nous Introduit a la complexité réelle du
systéme : 1'étude des mécanismes d'hétérogénéisation au niveau des
populations dimpligquerait la connaissance de nombreux termes
- taux de croissance spécifiques versus taux de diffusion

- interactions, compétitions, grazing

D'autre part, cette hétérogénéité peut étre cause de treées grandes
difficultés dans une modélisation de 1'évolution de la biomasse,

mém8 si les lois d'interaction sont conmues pour chacune des espeéeces

dominantes,



2. Flux de production primaire brute

2.1. 0Oéfinit ion s

"Definitions ars purely arbitrary things" a souligné Lotka (1956

Les concepts de production, productivité, indice de productivité,

rendement photosynthétique, efficience etc... sont utilisés de diver-
ses facons par 1les auteurs. Une des attitudes 1les plus répandues et
recommandée par Westlake £1965) consiste a appeler "production" Ila
quantité de matiére produite tandis qgu'on réserve le terme de "pro-
ductivité au rapport production /temps.

Jacques (1970) revoit ces définitions et conclut avec bon sens

a un usage calqué sur les significations gqui sont données a ces ter-
mes en économie et dans la vie courante : "il est rare d'’exprimer la
quantité de matieére produite sans indiquer 1l'intervalle de temps et
la surface (ou le volume) considérés (...). Il faudrait réserver le
terme de production & ces expressions P/t, de dimensions (IL 2" 1.
La productivité, qui est alors la capacité de produire, est un rende-
ment, rapport entre la production et un élément du systéeme producteur

(par exemple, la biomasse)".
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Nous entendrons par "flux de production primaire brute", Ile

flux dlinput de carbone, associé a la photosyntheése seule.

n C02 ¢ n H20 (C **0)* + n 02

On distingue ainsi ce flux d'’'autres flux d'’input (fixation a

l1'obscurité, hétérotrophie).

A la définition de production bruta s’oppose celia de production

nette, qui n’est pas le reflet d’une activité biologique particuliere

ni a proprement parler, un flux. Sa définition la plus frégquente sst
sensu stricto i production nette * production brute - respiration
sensu lato : production nette = production brute - respiration -

excrétion,
Tandis que 1l'accroissement net est 1l’accroissement résultant,
apres déduction de toutes les partes possibles (respiration, excrétion,

mortalité naturelle, grazing).

Si les concepts de "net" et "brut" sont aisés dans 1le cas du

cycle du carbone, il n'en va pas de méme pour d'autres éléments ma*

Jeurs. Ainsi, pour l'azote 1inorganique, dont 1l'uptaKe n'est pas direc-
tement couplé a la photosynthése. Nous considérons provisoirement et
pour la commodité des calculs, que - en bilan - 1l’'uptaKe est propor-
tionnel a la production nette carbonée (sensu stricto) de telle maniere

que le rapport C/N de la matiére vivante reste égal a.5.

2.2. Calcul de production Dbrute carbonés, au point 3, pour les

années 1971 a 1974

Ce calcul fait 1largement appel a un modéle mathématique décrit

au I III.B,115et au chapitre des méthodes.

Les données wutiles ont été rassemblées hebdomadairement.
Ce sont : - production potentielle
- parametres et constantes de la relation photosynthese-
lumiere

- irradiance, transparence et température de 1'eau.
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LB processus de calcul comporte une double démarche s

1°) convertir les valeurs de production potentielle d’incubateur
[pvitrc|i en wvaleurs de production optimale in situ tPOp*.”* O9n
tenant compte des différences de lumiére et de température
(voir fig. 8]» L'unité est le mg C/m /h.

2°) calculer les productions brutes Jjournaliéres [mg C/mz/j) a partir
des wvaleurs de popg et dléclairement.

L'intégration s'est faite sur 1.50m de profondeur, en calculant

pour chaque heure du cycle diurne, la différence des 1intégrales.

Ces 1intégrations se sont faites avec un P t variable selon la
simulation du 1 III.B,1.1.5 igquoique cette fagcon de faire ne modifie
pas fortement le résultat] et selon deux modalités d'éclairement
(éclairement réel du jour et éclairement moyen prédit par la simula-
tion du 1 II1I1.0,1.1.4 J.Encore une fois, les différences dléclairement
n'entrainent pas une variation importante de la production Jjournaliere
(fig.'Bal. Les figures sont corrigées pour une perte (perte + excré-
tion ; voir Méthodes] supposée égale a 15 %$* La marge suppérieure
(perte de 50 %] impligque wune multiplication de ces chiffres de pro-

duction par 1,7.

Analyse des courbes saisonnieres (fig, l1l6a,b,c,d] Bt découpage en

périodes.

L’évolution déja notée en termes de biomasse ou de production
potentielle se retrouve nettement dans la courbe de production brut8

intégrée (mg C/m /Jjour].

Période A s période de faible activité biologique du phytoplancton.
En moyenne, 33 Jours entre la fermeture des vannes
(mars) et la premiere manifestation de croissance.

Période B : caractérisée par la dynamigque du premier bloom printa-
nier (croissance, disparition'et creux précédant la

croissance estivale].
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1971 ;pic  le 6mai (36 jours en tout)

1972 :pic le 1Bavril. Le pic du 21 mars est excep-
tionnel (42 jours en tout)

1973 rpic  le 9mai (28 Jjours en tout)

1974 spic le 8avril (42 Jours en tout)

Période C : la troisieme période est caractérisée par des valeurs
de production élevées. Elle se poursuit pendant les
mois de mai, Jjuin. Juillet et aolit (70 Jours en moyenne).

Iin terme y est mis par les vidanges totales du Bassin

(ostréiculture) deées la mi-aolGt. Le profil an dents de

scie de la courbe de production pendant cette période

est a mettre en rapport avec plusieurs facteurs poten-

tiels

1) évolution des populations phytoplanctoniques

2) variation diurne de p

opt

3) effets perturbateurs de remplissages partiels.
On a vu en 1971 et 1972 que. a la plupart des pics de cette période C(C,
correspondaient des populations phytoplanctonigues déterminées. La
dynamique naturelle du phytoplancton serait donc responsable du rem-
placement des populations tous les guinze jours environ, marqué
par un creux dans la courbe de production.
Cependant, on a aussi observé que des prélevements faits a 24 h. de
distance, montraient des écarts du mSme ordre de grandeur gue ceux
observés d'une semaine a l'autre (tableau 17). Le facteur moyen de
variation est 1.9. Ce facteur est bien contenu dans le taux moyen de
variation maximale de 4 , observé au cours de plusieurs cycles nyc-
théméraux. Ces variations ne seraient donc pas toujours significati-

ves et leur idinterprétation devient aléatoire.

I1 peut toutefois se surimposer l'effet (généralement : morta-
lité) d'ajoutes d'eau intempestives du port d'Ostende. C'est 1la qu'il

faut rechercher 1'origine des creux les plus marqués. (fig.2 bis).

En définitive, 1l est malaisé d’interpréter correctement chaque
variation enregistrée dans une grille qui - pour serrée qgu'elle
paraisse - est encore tres insuffisante. Des 1lors, seul compte 1l'or-
dre de grandeur de la production (mis en évidence dans 1les calculs

de moyenne flottante, fig. 19).
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Fig.19. Evolution saisonniéere de la production primaire brute

intégrée pour 1971, 1972 et 1973.Lissage calculé avec
moyenne flottante (3 points).

2.3. Extension a l'ensemble du Bassin

Les déterminations de biomasse ont révélé une hétérogénéité
horizontale telle que la périphérie et plus particulierement 1la péri-

phérie sud (points 1, 4 et 5] soient plus riches.

La transparence de l*eau montre évidemment des variations de

sens opposé - puisque la biomasse phytoplanctonique est une compo-
sante 1importante de la turbidité (voir i III .B, 1.1 4) - de telle sorte
que les différences de production Jjournaliére/m sont atténuées. Elle:

persistent de facon significative comme le montre le tableau 18.

Un bilan aussi correct quB possible devra tenir compte de ce
fait. Il est cependant vrai que sa portée est 1limitée dans la mesure

ou la zona dque représente le point 3 est tres étendue.
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3. Fixation anaplérotique

3.1. iMaturo de 1la fixation &a 1l'obscurité at résultats expérimentaux

En pourcentage de la fixation e la lumiere, les taux de fixation
a l'obscurité observés dans la nature, varient normalement de 1 a 3 %
en pleine mar pour une incubation de 4 heures (Steemann Nielsen, 1975
Dans les eaux cdtiéres et/ou polluées, on a observé 20 h et plus de

fixation a 1l’obscurité [Jonas et al., 1958 in StricKland, 1966).

fiais, d'autre part, Morris et al. (1971 iMmtrouvent que dans les
eaux oligotrophes, CBtte fois, 11 n'est également pas rare de mesurer
dos fixations a l'obscurité de 50 a 100 % ! Nous pensons cependant

gqu’il s’agit 1la d'un des artefacts résultant de la présence de molé-
14

cules organiques marquées dans la solution radioactive de CO™#
dont wune partie reste dans 1les membranes filtrantes.
Nous-mSme, avons observé au Bassin de Chasse, en Mer du Nord, de

taux variant entre 1 % et 30 %, la fréguence la plus grande se sittan

o

a environ 3 % Cfig. 20).

Bassin de Chtisc

texr du Hord Fi,g.20 . Distribution de

o

frequences du
pourcentage
d'assimilation de
CO™ a l'obscurité
au Bassin de Cbass

20 et en Ter du Nord.

0-2 2*4 4-6 6*3 8-in Million noir» e« t de la Million - 5 l -

totale 4 I* lualfri
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Le phénoméne est indubitablement un mécanisme biologigque puisque
l’adjonction d'une petite gquantité de formol bloque toute fixation
dans 1l'échantillon ou seule une valeur de bruit de fond est encore

mesurée.

Le mécanisme de fixation a 1l'obscurité est connu depuis gquelgues

années. Il s'agit d'une réaction anaplérotique, inopérante a la lu-
miere (Holm-Hansen, 1962), généralement une carboxylation de pyruvate
ou de phosphoénolpyruvate CPEP) produisant de 1'’oxaloacétaté (réactior
de Waod-Werkman, voie Hatch-Slack) dans la mesure ou des précurseurs

d'oxaloacétate sont détournés du cycle de Krebs pour entrer dans

des biosyntheéses.

3.2. Rapports entre fixation anaplérotigue et autres métabolismes
Romanenko [1964) étudiant 1les bactéries aquatiques, suppose un
rapport constant entre la fixation de 14CO2 a l’obscurité et l'assimi-:
lation hétérotrophe totale. Il trouve un chiffre de 6 % pour wune sérit
de cultures et d’échantillons naturels. Plus récemment, Overbeck et
Daley (1972), tempérent cette conclusion en attirant 1l'attention sur
la variabilité du taux de fixation chez 1les bactéries [de 1 a 12 %).
[Rem. Joiris [1977) +trouve 3.5 % en moyenne pour le port d’Ostende).

Si ce rapport existe aussi chez 1le phytoplancton, on peut calculer quE
la respiration représentant gquelgques 10 8% de la photosynthése maxi-

male [voir plus 1loin), la fixation & 1l'obscurité serait égale a -0.5%

Ceci est confirmé par Holm-Hansen (in Lewin, 1962) gqui cite une va-
leur de pres de 1 % du maximum & la lumiére comme fixation a l'obscu-
rité. Brown, Fager et Gaffron (1949) in Steeman Nielsen, 1960) don-
nent la fixation a 1l’obscurité comme négligeable, par rapport a la

fixation a lo lumiere optimale.

Oés lors, on pourrait attribuer aux hétérotrophes, les valeurs

de la fixation a la lumiéere constatée

oo

de fixation excédant - 0.5

dans un échantillon naturel.
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3.3. Réle des Dbactéries daps la fixation anaplérotique st la respira-

tion globales

Remarquons d'abord que 1le zooplancton n'intervient pas dans les
expériences décrites ici, car 1l est statistiquement absent des échan-
tillons t50 ml) ou alors éliminé par une préfiltration. Par ailleurs,
sa respiration globale est tres faible, aux concentrations naturelles

(voir 1 II.D.3.2.).

Une série de mesures ont été faites au Bassin de Chasse en 1973,

ou on a déterminé séparément, la fixation a la lumiere, a 1l’obscuri"”
14

té etia radioactivité d’un échantillon incubé sans C02 (radioacti-

vité naturelle de 1’échantillon + bruit de fond + contaminations

éventuelles (1) (tableau 19). On compare les valeurs de fixation nette
a l'obscurité avec celles calculées pour le phytoplancton (0.5 i de
Poptbrut). On constate que la part des bactéries dans le processus de

fixation anaplérotique est largement dominants (~ 90 %) sauf guand

la biomasse phytoplanctonique est exceptionnellement élevée.

Ces résultats sont donc en accord, dans la majorité des cas,
avec l'hypothese de SoroKin (1973 ), qui utilise 1la fixation de

a 1l’obscurité comme mesure directB du métabolisme bactérien dans les

écosystemes aquatiques (voir 1 II.F.). Pour compléter cette série,
des mesures de consommation in situ d'02 (méthode de Winkler) ont
également été faites (tableau 20), On a converti Iss chiffres de

respiration globale a l’obscurité en mg C/m /h, en tenant compte d’un

gquotient °27CU2 = 1*25* La respiration phytoplanctonique est déduite
de la photosynthése IR m 10 3% p ).
max

On observe que les valeurs de respiration globale mesurées par
la méthode de Winkler, sont - sauf exceptions - du méme ordre de
grandeur dque les valeurs déduites des chiffres de fixation de C02 a
l1’obscurité. Cependant, on observe parfois des valeurs Bxtrémes de
l"ordre de 100 mg C/m3/h ou plus, alors gu'on ne devrait pas s'atten-
dre a plus de 30 mg. Nous pensons que ces chiffres exceptionnels de

respiration sont diis aux conditions expérimentales I la fixation afa-

di cette valeur est la méme gque celle gu'’on obtient en empoisonnant
un échantillon au formol, préalablement & une incubation avec du”~CQ"”
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plérotique a été mesurée sur un temps court (2 h.) tandis que la res-
piration a été mesurée 1in situ avec une incubation plus longue (5 h.)

qui permettrait éventuellement un développement bactérien intense

sur les parois des flacons.

Vers une validation expérimentale de 1la part réduite du phyto-

piancton dans la fixation anaplérotique globale.

En Mer du Nord, la mesure séparée de la fixation a 1l’obscurité
pour 1l'échantillon total (flagellates + diatomées) et 1’échantillon
préfiltré sur 45 ym (flagellates) fournit wune occasion de mesure di-
recte de la fixation anaplé rotigque par une fraction pure du phyto-
plancton. Le tableau 20 montre gque - malgré une assez forte variabi-
lité (nous sommes proches du back-ground) - i1 n'y a pas de tendance
nette dans le sens d’une plus petite fixation dans 1’échantillon
"nanno", Autrement dit, las agents de fixation anaplérotigque passant
intégralement un réseau & maille de 45 microns de cb6té. On peut en
conclure gu'’aucune fixation mesurable n’est attribuable aux diatomées.
Or, au mois d’aolGt 1971, 1les diatomées ont atteint un développement
unigue en gquatre années d’observation suivies (Mommaerts, 1972), ce
gqui nous placait dans les meilleures conditions possibles pour ce
test. Par extension, on déduit gque 1le rGle du phytoplancton entier
est trés modeste par rapport a celui des bactéries. Ceci nous rappro-
che des conclusions déja tirées pour le Bassin de Chasse en se servant
de 1l’'hypotheése d’'une fixation de 0.5 % de la fixation a la lumiere.

Cependant, 1les 10 % (ou plus) attribués au phytoplaneton doivent
encore étre justifiés et explicités. La réponse est a rechercher
dans 1les différences de métabolisme entre flagellates nannoplancto-

niques et diatomées.

3.4, Conclusion

Le flux d'’input par voie anaplérotigue au niveau du phytoplanc-
ton est tres faible comparé a celui de 1l’assimilation chlorophyllien-
ne (en fait, négligeable au regard des erreurs de mesures et de cal-

cul) .
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Les fixations & 1l'obscurité, parfois 1importantes qui ont été

mesurées se rapportent essentiellement aux bactéries pélagiques,

dans la grande majorité des cas.

La pratigque courante de soustraire la valeur de fixation a

l’obscurité de celle & la lumiere, n'’est pas encore entierement Jjus-

tifiée, dans 1la mesure ou

ce mécanisme est inopérant a la lumiere.



IT.B.4.

4. Hétérotrophie partielle

Il est maintenant généralement admis qu'il y a treés peu d’auto-
trophes purs dans le phytoplancton (voir notamment Provasoli et al.
(1957)). I1 faut cependant distinguer entre 1l’utilisation de certains

composés particuliers nécessaires au fonctionnement de la cellule,

comme par exemple, la vitamine B 12 (auxotrophie) et la nutrition
directe (hétérotrophie) sur des substances organigques particulaires
(phagotrophie ) ou dissoutes. Ces deux derniers points retiennent notr

attention puisqgu’ils peuvent avoir une incidence sur les bilans mas-

siques gque nous entreprenons de dresser.

De nombreuses études qualitatives ont été faites et on sait que
des algues planctoniques peuvent croitre sur glucose, acetate, lacta-

te, glycerol, etc , ..

Ainsi, Endo et al, (1974) ont 1isolé wune chlorella ayant un taux
de croissance spécifique de 0.3 hr-lan condition autotrophs, do
0.28 hr_lan condition hétérotrophe et de 0,45 hr en condition mixo-
trophe. Wheoler et al. (1974) ont démontré 1la capacité d’utiliser
des amino-acides comme source d'azote pour 25 espeéces, méme aux con-
centrations naturelles, pour autant qu'il y ait eu carence azotée
auparavant. Dans ces conditions, l’uptake atteindrait wun niveau tel
qu'un doublement cellulaire/10 Jjours serait assuré. Quoique signifi-
catif, cet apport reste faible. D'autre part, Sloan et Strickland
(1966) ont montré sur 4 especes phytoplanctonigues gque le préléevement

hétérotrophe de matieres carbonées représente moins que 1la fixation

anaplérotique de CO”. Les études cinétiques d'uptake hétérotrophique
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global (bactéries + phytoplancton) (Parsons et Strickland, 19621
Wright et Hobbie, 19651 démontrent 1l’existence d'un double mécanisme:
a concentration de substrat faible, la cinétique de Michaalls-Menten
prévaut tandis qgqu'a concentration élevée, il y a diffusion. Dans la
nature, les concentrations seraient de 1l'ordre de 5 a 10 mg/m
(égquivalent acétate ou glucose) si 1l'on en Jjuge des paramétres ciné-
tiques (concentration 10 fois inférieure a celle gui assure une vi-
tesse d'uptake maximale). La diffusion n'opérerait gu'a partir d’une
concentration encore une fois 10 fois supérieure, soit environ 1 g/m3
I1 semblerait que 1*hétérotrophie du phytoplancton soit surtout du
type diffusion (quoique certains auteurs aient montré des exceptions
pour le phytoplancton c¢cbétier, cf. Hellebust, 1970) et qgque 1l'uptake
hétérotrophique des bactéries obéisse aux lois cinétiques. Ces der-
niéres maintiendraient le niveau du substrat trop Dbas pour gque la
diffusion puisse opérer. Il n'y aurait donc guere d*hétérotrophie
chez 1le phytoplancton. Le fait que 80 % de l'activité hétérotrophe
passe au travers d'un filtre de 8 microns parait en étre une confir-

mation pour Williams (1970),

A cela, on peut rétorquer

1°) gu'au Bassin de Chasse, beaucoup de nannoflage llates ont moins
de 6 ym.

2°) gu’il est trés possible que la matiére organique dissoute atteigne
des niveaux 1mportants a certaines périodes et notamment au début
de 1’année, L*hétérotrophie partielle est vraisemblablement tres
réelle chez Eutreptiella marina gqui prolifere a cette époque, Il
en résulterait une sous-estimation de la production réelle si on
ne se réfere qu'a l'assimilation autotrophe. Il en résulterait
également une sous-estimation de l'assimilation azotée. Mous ne
pouvons malheureusement pas gquantifier ce processus de maniere

directe et 1indépendante, & 1l’heure actuelle.
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5. Respiration et photorespiration

La relative pauvreté des études consacrées a la respiration du
phytoplancton contraste avec 1la vagua d'études descriptives de pro-
duction primaire. Il parait évident gque 1l'engouement pour la méthode

14
au C02 est responsable de cet état de choses.

Dr, 1l1l’utilité des chiffres de production primaire dépend de 1la
validité des hypotheses, explicites ou implicites, émises gquant aux

pertes respiratoires.

La découverte assez récente de la photorespiration élargit le

probleme, mais annonce également des solutions.

5.1. Respiration phytoplanctonique ; revue du probleme de 1l'estimatic

Il n’'y a pas de technigque simple gui permette de mesurer direct«
ment la respiration du phytoplancton dans un échantillon comprenant

également des bactéries, du zooplancton, des détritus organiques, etc

La méthode des flacons <clairs et sombres (mesure de production
et/ou de consommation d’0O”) permet de mesurer la respiration globale
dans 1l'obscurité st la production nette de 1'échantillon global a
la lumiere. La seule valeur se rapportant spécifiquement au phyto-
ploncton dans une telle expérience est la valeur de production brute,
calculée a partir des valeurs globales de production nette et de
respiration. L3 supposition d'un taux égal de respiration tant a
l'obscurité qu'a 1la lumiere est cependant une hypothese fort discu-

table.

D’"autre part, la nature de la production phytoplanctoniqgue
(brute, nette ou entre les deux) mesurée par la technigque d'incorpo-
ration de 4COA a été controversée depuis les premiéres applications,
précisément en raison de l'incertitude gquant aux pertes respiratoirec«

ou autres.

Steemann Nielsen a proposé d’utiliser les résultats d'expéri8n-

14
ces d'incorporation de CO” a différentes intensités 1lumineuses
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pour calculer le taux de respiration du phytoplancton. Il tient ce-

pendant compte de ce que

1°) le 14CG2 incorporé par le phytoplancton n'est pas respiré ou
perdu d'une maniere significative dans les premieres heures de

l’incubation. Il s'ensuit que 1le CD” respiratoire recyclé dans

le cycle de Calvin pendant 1’incubation n'est pas radioactif.

2°) seulement gquelques 60 % du CO” respiratoire sont réassimilés
[Steemann Nielsen, 1955 ) .tRam. Ryther C1956) affirme que tout Ile

CO” respiratoire est réassimilé).

De sorte qu'a partir du diagramme photosyntheése-lumiéere, obtenu ex-
périmentalement, on pourrait extrapoler la courbe pour calculer la

respiration Cfig. 21)* Steemann Nielsen et Hansen [1959) ont observé
un rapport PmiX brute/resp iration généralement compris entre 5 et 15
(» de 6 a 20 %) pour le phytoplancton marin [fig. 22). Il s'’ensuit

notamment que dans une période de 24 heures, la respiration dans la
couche euphotique représenterait a peu pres 40 % de le photosyntheéese

totale (Yentsch, in Lewin, 1962) .

Ces chiffres de respiration sont controversés. Plusieurs auteurs
(Bunt, 1965) Gundersen et al,, 19753 Moshkina, 1961) affirment que
la respiration est plus importante que celle qgqui est déduite par
extrapolation de 1la courbe photosynthése-lumiere. Ainsi, Gundersen
et al. EL19753 fait le bilan des activités hétérotrophes et autotro-
phes dans la colonne d'eau et calcule une respiration phytoplancto-

2
nique Journalieére wvalant 69 % de la production brute/m [1).

D'autres travaux font état d'une diminution nocturne de la res-

piration de 1'écosystéme. On ne peut isoler la respiration phy-

toplanctonique de celle des autres organismes. Cependant, on peut
(1) Rem; dans un bilan, une sous-estimation de la photosynthese (cas
fréquent) conduit logigquement & une surestiamtion de 1la respiration.
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observer que la respiration a 1l'obscurité est nettement plu9 im-
portante aprés une période d'éclairement gque Jjuste avant (Verduin,
1957 3j BrackBtt et al. 1953* Odum et al. 1973 ). Certains auteurs
travaillant sur cultures observent une faible respiration aux

plus faibles illuminations (ex. Winokur (1948) : R = 10% p

max
a 6000 1lux et 2 - 2.5 % a 700 lux» ou Hunding (1975), qui cite

o

une respiration de 5 % au lieu de 10 % pour des cellules circu-

lant en zone aphotique). Cette derniere référence s'’accorde

bien au calcul gque nous avons fait pour 1la Her du Nord (Mommaerts,
1977) ou 1l'application d’un chiffre de respiration constant de

10 % Pfrax conduit a une production nette/m /jour nulle (hypo-

thése incompatible avec nos observations).

La clé du probleme pourrait étre la photorespiration,
capable de doubler ou méme de tripler le taux de respiration si
certaines conditions (éclairement, teneur en 02) sont réunies
(Poskuta, 1968). Plusieurs auteurs ont démontré 1l'existence
d'une photorespiration chez 1les algues phytoplanctoniques

(Cheng et Colman, 19749 Paul et Volcani, 1974), gqui wutilisent

la voie en pour leur synthese.

D'’autre part, Beyer et al. (1963) proposent un modele ana-
logique rendant compte du phénomene (analogue & la charge et a
la décharge d'un condensateur) de respiration augmentant lo Jour

avec l'accumulation des métabolites et diminuant le nuit avec

leur consommation.

5.2, Résultats du Bassin de Chasse

La plupart des courbes photosynthese-lumiére (voir 1 III
B.1.) qui sont extrapolables (c'est-a-dire qui comportent assez
de points dans la pente initiale) tendent plutdét a passer dans
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la région da 1l'origine et impliquent une valeur de respiration
faible, plutdt compatible avec 1l'hypothese de Steomann Nielsen
(c'est-a-dire avec valour a 1l’origine ne dépassant guere 10 ¢
Pmax)' L'erreur sur la mesure de transparence induit wune varia-

bilité qgui empéche d'atteindre a une grande précision par cette

méthode.

5.3. Conclusion

Nous ne disposons pas encore de tous les éléments qui per-
mettraient d’estimer avec suffisamment de précision les pertes res-
piratoires Jjournalieres. Nous n'avons pas d’'évidence suffisante
pour contredire las chiffres de respiration avancés par Steemann
Nielsen, Dbien gquo ceux-ci soient controversés. L'oxistence d’une
fluctuation nycthémérelo - éventuellement & mettre en rapport

avec une photorospiration diurne qui se superposerait a la respi-

ration - semble admise. C’est en nous basant - par hypotheéese -
sur une fluctuation gqui attribue 10 % de p le jour et 3 %, 1la
max
nuit, gque nous aboutissons a l'estimation d'une respiration Jour-
2

naliére/m valant 30 % de la production primaire brute.

courbe expérim.
Product'on

Fin .21. Relation
production-lumiere.
Signification de la
courbe expérimentale
en regard des

processus net et brut

respira intensité lumineuse
tion du point de compensation vrai
phytopl

point de compensation apparent



photosynthése f respiration

Fi.g.22 . Distribution de fréquences du rapport
photosynthése en lumiere optimale/respiration
(repris de Yentsch, 1962.)

6. Excrétion (exsudation) de matiere organique dissoute

Le probléme de 1l'excrétion de matiere organigue dissoute est
probablement 1le plus touffu qgqui soit, apres celui de 1la respiration.

I1 lui est d'ailleurs probablement 1ié. En effet, 1l'acide glycolique
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apparait comme intermédiaire dans un cas et comme produit d'excrétion

dans l'autre.

Ce probleme est lui-méme associé a celui de 1l'assimilation hété-

rotrophe dans les écosystémes marins.

Il est connu, notamment depuis 1les travaux de Fogg (1952, 19711,
que le phytoplancton est responsable de la libération d'une partie
des composés organigques dissous que 1l'on trouve normalement dans
l'eau. Parmi las diverses catégories de composés (carbohydrates, com-
posés azotés, lipides et substances complexes (ex : acides humiqgues)
existants, ceux qui sont 1libérés par 1le phytoplanctcn comprennent
un peu d'ocides aminés mais surout des acides du type acida glycoli-
que, du glycerol, des carbohydrates et polysaccharides (Fogg, 19667
Watt, 1966).

L'acide glycolique retient particulierement 1l’attention. En r
effet, c'est 1la substance 1la plus abondamment trouvée (Fogg,
Nalewajko et Watt, 19653, et pouvant représenter Jjusqu'a 92 % du to-
tal excrété (Watt, 1966). Sa concentration en mer varie an mémo temps
que celle du phytoplancton, le maximum observé avoisinant 80yg/£

(Shah et Wright, 1976 ) dans le Gulf of flaine, U.S.A.

La nature du composé dominant (acide glycoligue) et son abondan-
ce dans 1l'eau, parlent en faveur de 1l'hypothése d'une excrétion. Il
a cependant fallu foire la part d'erreurs méthodologiques graves,

révélées par Arthur et Riglsr (1967), Schindler et al. (1972) et telles

qgque les premieres estimations - fort généreuses - cnt été fortement
réduites depuis (voir méthodes) .

Berman et Hclm-Hansan (1974) citent 6 a 12 % du carbone assimilé
gui sont excrétés dans les eaux eutrophes. Ncus-mémes avons déterminé

des valeurs de cet ordre de grandeur dans le Fladen Ground en 1976,

en utilisant wune technique douce de filtration par gravité.

Par contre, le pourcentage varierait de 17 a 27 dans les eaux

oligotrophe s.
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Ces chiffres recoupent & peu pres ceux de Fogg (1974) i
1 % dans les eaux riches de l'antarctiqgue
7 % dans les estuaires fertiles
21 % sur le plateau continental
44 % dans la mer des Sargasses
95 % dans 1les eaux superficielles de lacs oligotrophes I
et ceux de Williams et Yentsch (1976) : de 0 a 23 % (mais la moyenne

vaut 7%J.

L'explication globale du mécanisme, proposée par Fogg
est que la photosyntheése est obligatoirement déterminée par la lumie-
re tandis que la croissance est limitée par les éléments nutritifs.
Si les éléments nutritifs font défaut, le surplus de carbohydrates
produits par la photosynthése est, soit mis en réserve (amidon, lipides)
soit évacué (excrétion). Ceci expliquerait 1le taux élevé d'excrétion

en conditions oligotrophes.

La facon dont la limitation en nutrients induirait laphotores-
piration (ou du moins l'excrétion de 1l'acide glycolique plutédt que

son oxydation et la synthese d'acides aminés) nous est inconnue.

L'importance écologique des excrétions phytoplanctoniques est
certainement multiple

1) la matiere organigue dissoute (DGM) pourrait, en effet, é&tre
une source d’énergie pour les micro-organismes hétérotrophes.
Cette hypothese, formulée par Wright (1970) a été confirmée
par Nalewajko et Lean (1972) et Tanaka, Nakanishi et Kadota
(1974), ces damiers fournissant des parametres cinétiques.
Cependant, la part relative dela DON excrétée dans leméta-
bolisme hétérotrophe total, dépend fort des conditions locat
les. Signalons ici qgque 1l’'excrétion de DON et son assimila-
tion (avec un temps de turn-over tres bref) par les bactéries,
sont a l1l'origine d'une erreur méthodologigque dans les expé-

14
riences d’incubation avec C02 (voir appendice méthodologique)

2) Des effets stimulants ou inhibiteurs, vis-a-vis du phytoplanc-
ton lui-mSme sont connus. Cet aspect est discuté dans la par-
tie consacrée aux régulations, a propos du probléme de la

mortalité non due au grazing.

- 64 -
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En conclusion , 11 nous faudrait disposer également d'un mode-
le d’excrétion - & la fois proportionnelle a la lumiere et fonction

du statut nutritionnel -,

Dans cette premiére partie, qui wvise surtout a la construction
d'un bilan annuel, nous retiendrons simplement le chiffre moyen de
7\ d'excrétion, trés vraisemblable pour un milieu eutrophe.comme le
Bassin de Chasse.

Si on admet 1l’explication proposée par Fogg (excrétion B trop-

plein de carbohydrates), il n'y a pas d’équivalent azoté a l’excré-

tion du phytoplancton. Cette hypotheése parait cependant surtout vrai-

semblable pour une situation oligotrophe.



2 Mortalité
7,1. Evidence d'une mortalité du phytoplancton

Qu'elle soit naturelle ou due & la prédation, la mortalita
du phytoplancton est causa d'un flux da matiere trées 1important.

Ce flux est mis en évidence an comparant las variations de bio-
masse observables et les productions nattes calculées. Les fig.

23 et 24 montrent les phénoménes respectivement a 1l'échelle nycthé-
mérale (l1'exemple du 29.5,731 et a 1l'échelle saisonniere (l'exem-
ple de 1973).

Le cycle nycthémdéral explique 1le cycle saisonnier 1 una tres

importants mortalité nocturne (généralement entre 18 et 24 h.) ré-
duit chaque Jour uns quantité de biomasse analogus a la gquantité
produite pendent lo Journée. La fig. 23 permet de comparer les va-
riations de biomassa (1) aux productions nattes mesurées.
A 1'échelle saisonniére, on nota que las variations de biomassa
(accroissement net calculé comme dérives de la cdéurbe da biomasse)
sont négligeables par rapport a la production nette ; la quasi-

Fit;. 39 Variation nycthémérale
de la production
primaire nette et de

LJ l’7accroissement net
(selon la teneur en
chiorophylle a)
Déduction d'une mortaiit
phytoplanctonique.
(1) Ce graphigque montre, par ailleurs, la difficulté qu'il y a e
utiliser la teneur en chlorophylle a comme index de biomasse. En
effet, le décalage existant entre assimilation et syntheése de chlo-
rophylle (tableau 21) se traduit par un effet d importation" de
biomasse, entre 14 et 18 h.(voir aussi i1l .0.1 .9.2.). La démonstra-
tion d'une mortalité en serait affaiblie, n'étalent-ce les diminu-
tions de nombre de cellules et lea apparitions de phaeophytine et
de DOM.

06
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totalité du flux de production nette alimente les compartiments
consommateurs du systeme (fig. 24). £n été, la biomasse ne variant

guere, 1l y a stationnarité pendant un ou deux mois.

La mortalité du phytoplancton n'est gque peu fréguemment réa-
lisée ou discutée dans cette optigque. Citons Banoub et Williams (1973)
qui, dans le cas de la Manche, s'interrogent sur le sort du phyto-
plancton dont 1la product;on mesurée pendant la premiere moitié de

l'année est de 100 g C/m , mais dont 1l'accroissement net observable

de biomasse n'atteint que 15 g C/m

En Mer du Nord également (fig. 25). la mortalité est importante
sauf pendant une période relativement Dbreve (bloom),
7.2. Mortalité "naturelle" (autolyse)

L'hypothése d'une mortalité ayant d'autres causes gque le gra-
zing ou la disparition par sédimentation n'’est généralement pas
envisagée dans la littérature. Cependant les mortalités gque nous
calculons ne sont pas toujours en rapport avec l'activité du zoo-
plancton (voir aussi Daro, 1974), Jassby et Goldman (1974 ) en font
également 1l'observation et critigquent le "dogme régnant" de la mor-

talité par grazing.

Si l'existence d’une telle mortalité naturelle ressort surtout

de bilans, une preuve plus directe pout étre administrée a 1l'occa-

sion d'observations de changements survenant 1in situ (modification
du rapport cellules mortes/cellules vivantes, par ex, (Lund et al,
1963) ) .

Les facteurs possibles d'autolyse sont a ranger en deux caté-
gories : 1) parasitisme par virus, bactéries ou champignons

2) stress physiologique, sénescence.

La deuxieme catégorie est la plus vraisemblable dans notre cas
a variations nycthémérales. Nous devons probablement chercher dans
la direction de 1l'effet toxigque des excrétions ou de 1l'effet de

l'auto respiration.
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Fir .24. Variation saisonniere de la production primaire

nette et de l'accroissement netfselon teneur en
chlorophylle a) .Deduction d'une mortalité
phytoplnnctonioue.Fa nart due au grazing O&tant
estimée par ailleurs,on calcule une mortalité
naturelle.
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Fig.25 . A. Evolution saisonniere de la biomasse phytoplanctoniqui
(Lancelot, 1977)et de la production primaire nette.

B. Evolution saisonniere de 1l'accroissement net et de la
production nette.Deduction d'une mortalité
phytoplanctonique.
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Enfin, comme 1l'excrétion semble plus réduite gu'on ne le pen-
sait, on voit comment l'autolyse du phytoplancton peut s’y substi-
tuer dans les bilans (qui dimpliquent un flux importent de OOP! entre

phytoplancton et bactéries pélagiques),

7.3. Mortalité par grazing

Le quantification globale (basée sur 1les nombres et les bio-
masses des individus) du grazing est tentée au i II.D., de sorte
gqu'on a pu faire 1la part probable de la mortalité par grazing dans
la mortalité totale (fig. 24) au Bassin de Chasse. Cette part est
d’environ 25 %, Elle a été calculée en tenant compte du fait que
le grazing ne représente gqu'une fraction (ici, estimée a 50 %) de

l'ingestion

A l'heure actuelle, plusieurs travaux sont en cours eu Lab.
EKologie en Syst., pour mesurer expérimentalement le grazing sur
le phytoplancton. Deux types d’expériences sont en cours
1) expériences ou l'on compare des variations do biomasse phyto-

planctcnigus dens un volume d'eau débarassé de zcoplancton et

dans un volume avec zooplancton.

14
2) cinétiques d'incorporation ds CO” en présence ou absence de
zcoplancton.
7.3,1. Etudj= théojrifflua des ch ansejinej2ts de b iome sse “h”rton lericto-

~niquf dans des axpérie nc es d*a .graz®inj’.

Dans les expériences du premier type, on tente de déduire le

grazing des grandeurs B” : biomasse 1initiale

B"+? biomasse finale dans l’expérience avec
zooplancton
biomasse finale dans le témoin avec

phytoplancton seul.

Les modalités de 1l'expérience peuvent notamment varier par
a) la durée de 1l'expérience
b) le moment de 1l'expérience (jour ou nuit)

c) les concentrations (zooplancton en concentration naturelle ou
plus concentré )
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d) le parametre qgqui sera utilisé pour la mesure de biomasse phyto-
planctonique : on a essayé successivement
- chlorophylle a
- comptage des cellules (Utermohli
- production potentielle
- comptages au Coulter-counter

C'est cette derniere méthode qui est a 1l'étude actuellement

(Cromboom, eoum, pars.)

Les traitements théoriques peuvent varier. Cet aspect de 1la
question est généralement fort négligé dans 1la littérature ou méme
absent. On n'imagine, par exemple, généralement pas qgque le phyto-
plancton puisse croitre dans le temps de 1l'expérience.

Distinguons

1°) expériences sans témoin

Formule utilisée : 2 = (BZ+P - B )/t
t o
3
avec g = grazing par unité de temps (ex: mg C/m /h)
On suppose implicitement gque le phytoplancton ne croit pas et dgue

la ration alimentaire du zooplancton est constante

(Equation différentielle implicite : = -9g)

2° ] expériences avec témoin

lerdeas
Formule utilisée : g = (BP - BZ+P)/t
On suppose Implicitement gu’il y a une croissance linéaire du phy-

toplancton et que la ration alimentaire du =zooplancton est constante

(Equation différentielle dimplicite : — = a - Q9)
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2éme_ cas

On peut plutdédt considérer que 1la croissance du phytoplancton est

exponentielle et la ration alimentaire constante

dB , Z+P
dc - kK B - g
Bt
ou k = taux de croissance déduit de Bi = B e
o
qui se résout en
BZz+P = ((kBQ-g)ekt + g)/k

¥ ¥B ekt _ §z+I\)

0
kt
e - 1

3eme cas

On sait que 1la ration alimentaire est constante si la quantité de

phytoplancton est suffisante (= saturante), mais on peut envisager
le cas 1nverse ou le phytoplancton est limitant : beaucoup de mode-
les (voir partie "régulations") prévoient wune liaison entre grazing
et biomasse phytop lanctonique a ces faibles concentrations. On pour-

rait alors écrire

4?2 - (K - m)Bz*P
dt

ou m * taux de mortalité par grazing

et on peut sortir m du couple d'équations

o
lav}
Il
w
(0]
-
jas

t o
Dz+P (k-m) t
Bt = B e
t o
d'ou m - (In BP - 1In ‘ P)/t
et gt * mBt

4eme cas

On peut enfin envisager une équation wvalable pour toutes les si-
tuations. On suppose gque m obéit a une loi du type (hyperbole de

hichaélis-Menten)
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s B
m
b ¢ B
de sorte due
B B
d KB - a
dt b ¢ B
kbB + (k - a)B
b + B

On peut démontrer que la solution de

rt (b +3) dB rt
J kbB ¢(k - a) B ~F
o o
est
Bt
(i rrra = - 7TTAT)tn(iK-a)B>ki,n ] -if
Bo
quili se simplifie en s
Bt
(JInB + Jn (tk-a)B + kb) ) M *
Bo
et * ! ! «
-t X k-a
lk-a)B. + %b » e’ B (k-a)B + kb
t J O o
soit un probleme du type : y(ay + b) s f(x) , difficile & résoudre.

56me cas

Bien que le cadre théorique paraisse 8tre en place, des résultats
expérimentaux probants nous font encore défaut, des qu'il s'agit
du Bassin de Chasse et de concentrédt ions nature lles. De longues sé-
ries d'expériences ont avorté parce dque la croissance du phyto-

plancton était stimulée en présence de zooplancton, de sorte que !

z+P P
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Cela tient probablement a l'effet des excrétions azotées du zoo-
plancton sur la croissance du phytoplancton. Cet effet se manifeste
si les incubations sont longues (12 heures). Mais il faut dss temps

longs si on veut détecter des variations de biomasse.

On peut remédier a cet effet, si on ménage une homogénéisation
des concentrations chimiques en permettant wune diffusion du compar-
timent (2 + plvers le compartiment (p) . Nous recherchons des tech-
niques permettant une diffusion suffisamment rapide ou des analyses
de particules suffisamment sensibles qgque pour diminuer considérable-

ment les temps d'incubation.

Nous n'’avons pas fait de traitement mathématique de ce proble-
me, Un modele numérique de simulation semblerait d’ailleurs plus
approprié a ce niveau de complexité.

14
7.3.2. Ciné ti ques dJ ijncor£0 rajtion d e =~ CO".

Ces expériences, en pouvant Etre de courte durée, nous mettent
a 1l’abri des effets de stimulation sélective qui sont 1'inconvénient
principal du type d'expérience précédent. On peut aussi négliger
la croissance phytoplanctonigque normale et la liaison du grazing
a la biomasse.
Un peut suivre
a) les effets de 1la mortalité du phytoplancton en surveillant
comment progresse le marquage radioactif du phytoplancton
au cours du temps.
b) l'incorporation de matériau radioactif dans ie zooplancton
(ce qui revient a étudier 1'élément complémentaire dans la
méme expérience de grazing). Ce dernier type d'’expérience
est a 1l’étude pour 1l’instant (Dara, comm, person.). Il est
plus orienté vers le probléme de 1’alimentation du =zoo-
plancton et le sort immédiat du matériau ingéré (ex: les
pertes par excrétion ou évacuation de faecal pellets).
Ces problemes particuliers font gque le premier type d'ex-
périence convient mieux gquand 11 s'’agit de mesurer la mor-

talité du phytoplancton.
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7,3.2.1. Traitement théorique de 1l'effet du grazing sur le marquage
du phytoplancton s

Dans l'expérience sans =zooplancton, l'activité spécifique du

phytoplancton augmente linéairement en fonction du temps

P
P cpm pP"
a e — p m r t
B
P L L
ou : a * activité spécifique du phytoplancton
p
cpm = radiocoactivité du phytoplancton
P
B = Dbicmasse duphytoplancton
P B S
r = taux de marquage (= k xa = productivité x activité

spécifique de 1l'eau]

t * temps
|l N . P .
d 'ou : cpm r B t

En ce qgui concerne le zooplancton, en a de maniéere analogue

7 cnm ? P
a = - - r t
0
. z Zz Z
d'ou s cpm= r B t
Z P .
ou, en remplacant =t par (g x a = grazing spécifique x activité

spécifique du phytoplancton]

Pour connaitre 1'évolution du marquage du phytoplancton et du zoo*
14

plancton dans 1l'expérience de grazing avec co® dans 1l'eau, il

suffit de différencier et d'intégrer

l) 1g ™dEayafe du Ehytoflanctonien gresence de zooflancton yaut :
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dont la solution est

P 2
Zz PP~ Gr t
cpm = r B ~ =
P 2
P G r t
cpm’= -  ———=- —
P 92" 2
d'ou : G (cpm - cpm -~ 5-
r t

gu'on peut encore convertir en i

g -T® - pPre L 2
t
ou p = production
k = productivité
2)
4-S£Sc + G TP t
z G rP t2
et cpm *—— n———
d'ou on peut également tirer G
Z 2
G » cpm —p 2
r t
7.3.2.2. Quelques résultats expérimentaux (1)

En 1971, nous avons réguliérement traité les échantillons
hebdomadaires de maniére &a obtenir une fraction ne contenant que
le phytoplancton plus petit que 50 pm (le nannoplancton! gque 1’on
compare avec l'échantillan complet gui contient du zooplancton et

rarement du microplancton en plus.

Ces échantillons et fractions ont été 1incubés en présence de

P 7
CoO™# de sorte que 18s valeurs et p{ solient connues.

(1) antérieurs aux travaux actuels de Dero et fondés uniquement
sur l'observation du phytoplancton.

- 76 —
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La biomasse B est connue par les déterminations de chlorophylle a.

3

Les résultats de grazing en mg C/m /h figurent au tableau 22.

I1 est intéressant de comparer ces chiffres aux données directes

que l'on a sur le zooplancton.

On observe : 1] gqu'une différence significative est obtenue dens
une expérience n'incluant ni filtration ni micro-
plancton, La méthode semble donc correcte,

2) I1 faut étre prudent dans 1l'interprétation de 1la
différence puisque théorigquement, 1’échantillon
total peut contenir du microplancton sur lequel

peut d'ailleurs aussi s'’exercer du grazing. Cepen-

dant, dans la pratique, le microplancton est absont

sauf en début d'année, ce gqui est en accord avec
les observations de différences positives a cette
épogue.

3) Les effets de grazing se manifestent trés nette-
ment au moment de 1'apparition printaniere du
méroplancton et des copépodes [cependant, par la
suite, d'autres apparitions n’ont plus eu cet
effet ou bien une mortalité est mesurée sans dgue
le zooplancton soit abondant).

4) Les chiffres de grazing calculés par notre méthode
sont plus élevés que ceux déduits par divers cal-

culs pour le zooplancton.

Les ordres de grandeur sont toutefois comparables, ainsi

qu'il ressort du tableau 23.

Nous concluerons en disant gqu'il nous parait exister 1la un
champ expérimental intéressant mais encore incompletement débrous-
saillé : on ne pout dire gquelle est la meilleure des doux appro-

chas dans 1'état actuel de nos travaux.
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8. Image partielle du systéme : le compartiment

phytoplancton et les flux qui le traversent

Le tableau 24 résume l'information synthétigque gque nous avons
des différents flux (valeurs moyennes) aux diverses périodes de
végétation du Bassin de Chasse. Le découpage en périodes s'est

fait selon les criteres exposés au f II.8.1.

On a regroupé les périodes 8 et C pour calculer les flux jour-
naliers moyens qui seront pris en considération dans un essai de
bilan global. La période A est provisoirement exclue de ce bilan,

en raison de difficultés discutées au 1 II.H.2.1.2.1..

De sorte gu'on retiendra comme typigques les valeurs suivantes

(hypothese d’une pBrto de 50 % a la filtrationj wvoir aussi méthodes)

production bruta 1243 mg C/m /jour
respiration 373 mg C/m /jour
excré tion 87 mg C/mz/jour
production natte 783 mg C/mz/jour

(sensu lato)

La production nette so répartit en croissance, mortalité "na-
turellel et mortalité par prédation (les pertes par sédimentation
ou advection sont considérées comme négligeables). En bilan, la

production nette équivaut a la mortalité totale. Bien gque ce pro-

bléeme n'ait pas été discuté de maniéere approfondie, il ressort de

la fig. 24 et du 1 II.O. que 22 h sont pris par grazing (169 mg
C/m j) et 78 % disparaissent en mortalité "naturelle" (soit 614 mg
C/mz/j). Le discussion de ces problemes se fait plus particuliere-
ment a l'occasion du bilan global (1 II.H,).



IIC  Phytobenthos

et flux associés

1. INTRODUCTION

Le phytobenthos du Bassin de Chasse est trés mal connu, sur-
tout du point de vue gquantitatif et du point de wvue des flux, qui
nous 1intéressent cependant plus particuliérement. Cela tient aux
difficultés pratiques d'échantillonnage et de mesures 1in situ sur

une communauté a distribution hétérogene

Nous reconnaissons trois catégories de phytobenthos 1

1°) Une végétation algale macrophytique ou Ulva lactuca
est de tres loin la population dominante. Dans une étude
plus ancienne wvan der Ben (comm. pers.) a également

inventorié plusieurs autres especes,

2°) Une végétation algale microphytique ou dominent les Bacil-
lariophycées, Somers (1972) en a fait 1l'inventaire minu-
tieux mais n'a pas abordé le point de vue quantitatif. Il

note également une diminution du nombre d'’especes depuis
le travail de Lelcup et Van Meel (1965).

3%) Un périphyton 1limité aux berges et aux pieux fichés on
divers endroits du Bassin et dont 1l’importance qgquantita-
tive est limitée. On note le dominance d'Enteromorpha Sp.
prés de lo surface-Des Rhodophycées sont aussi présentas
Les Bacillariophycées abondent également dans ce micro-
cosme ou les balanes et les polydores constituent la faune

dominante.
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2. LA POPULATION A ULVA LACTUCA.

2.1. Biomasse
De 1971 a 1976, épogque dos observations suivies, la gquantité
d’Ulves n'a cessé de s'accroitre d'’année en année, témoignant une
évolution inquiétante du Bassin qui, a notre avis, ©résulta d’une
Fin.2 6. Carte de répartition des Ulves et du sédiment lors

de l’assec (mars 197 3

A : zone sableuse nue (arénicoles)

B : zone a Ulves en peuplement, dense

C : zone 3 Ulves en peuplement 1lache
sédiment clair riche en coquillages

D : sédiment clair riche en coquillages mais sans
Ulves

H zone vaseusefsédiment fin et foncé)

F : zone recouverte d’eau en permanence
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mauvaise gestion du blotcpe, car ignorante ou peu soucieuse des

réalités écologiques.
Dées 1975, au moins la moitié de 1la production hultriéere est
étouffée par les ulves, ce qui indique un accroissement catastro-

phique

En 1973, lcrs de l’'assec précédant la mise scus eau, nous avons

dressé 1la carte de répartition des ulves Cfig.25). La =zone 1la plus
riche était située a 1l'endroit marqué d'une croix sur la carte. On
y trouvait les abondances suivantes (qui ne sont gque des indications
basées sur chaque fois la récolte d'un gquadrat de 2500 c¢cm ) en zone

de recouvrement homogene

11.4.73 1200 g poids frais essoré /m2 (307 g sec)
thalles brunédtres et coriaces

24.5.73 1200 g poids frais essoré /m2 (131 g sec)
thalles portant environ 50 ¢ de croissance récente
(thalle fin et vert clair)

19.6.73 3400 g poids frais essoré /m2 (722 g sec)
thalles portent environ 50 % de croissance récente.
Apparition de découpes dans 1le» thalles, signe de
grezing.

3,7.73 2100 g poids frais essoré /m”~ (393 g sec)

thalles portant environ 50 ¢ do croissance récente et
dente 1lés.

25.7.73 Les ulves se détachent du fend. Elle sont treés gran-

des et de croissance récente.

Par la suite, au mois d'aoDt, les ulves se détachent massive-
ment du fond et vont pourrir 1la ou le vent les pousse. Une partie

des thalles reste fixée au fond et passe 1l'hiver et les assecs.

Ainsi se trouve résumé grossieérement le cycle des ulves au
Bassin de ChassB. On note que la croissance débute effectivement

en mal et gque le grazing est effectif un mois plus tard.
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La conversion en biomasse carbonée moyenne/m se fonde sur
ces estimations. Nous basant sur 1’évolution observée, on en con-
dut & une biomasse moyenne de 1750 g de poids frais essoré/m2
dans la zone échantillonnée (prés du bord), soit 330 g poids sec
(=130 g C/mZL Cette zone fait partie d'un gradient allant de la
berge a pres de 200 metres vers le centre du Bassin, de sorte que

la biomasse carbonée/m dans cette zone annullaire serait de 25 g C

2
en moyenne. Pour le bassin entier, ce chiffre tomberait a 12 g C/m ,
ce gqui n'’est, bien entendu, qgu'un ordre de grandeur.
2.2. Production primaire
Deux méthodes s'offrent €& nous
1) si on admet gque 1les pertes par grazing sont négligeables
telles 1le sont dans la premiére périodo de croissance)
ainsi gque cellespar excrétion, 1l’augmentation de biomasse
par unité de temps est une mesure de la production nette,
2) des expériences in situ, utilisant des cloches en plexi-
glass noires et blanches, ont été tentées pour mesurer les

échanges gazeux d'oxygeéne diis a la photosynthese des ulves,

2.2.1. Accroissement net déduit des variations de biomasse 5

Pour une augmentation de biomasse de 10D a 500 g poids sec/m

dans la =zone dense(soit 3.57 a 17.6g C/m moyen) observée en 60 Jjours
-1

on calcule un taux de production nette de 0.0266 3 si on prend

l'"hypotheése d'une croissance exponentielle. Le chiffre de production

varierait donc de 95 a 476 mg C/m Jjour.

2.2 .2. Détefm in<t ioj2 in”s™it™u de 1 a f£rod uc t ifn pfiniai re brute des
ulve s £ iitifrop hy te s be nthic[ues_inc lus S b enc_oi ntf£S_

eXféf imentf les”

Nous possédons des déterminations de production brute pour

trois dates (voir méthodes),

Les chiffres, convertis en mg C/m , sont

19.6.73 tde13h,453a 19h,3Q0): 500 mg C/m2 x - 2 a 1000 mg C/m2/Jo.ur
3.7.73 [del5h,15a 19h,15): 571 mg C/m2 x - 3 = 1700 mg C/m2/jour
25.7.73 [del3h.15a 19h.15):1330 mg C/m2 x - 2 = 2700 mg C/m2/jour
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Ils ne sont, bien entendu, gu'indicatifs au méme titre que les

déterminations de biomasse.

Si nous considérons 1500 mg C/m /jour comme un chiffre moyen
dans la zone dense et pendant les 2 mois de croissance intense, la

2
contribution des Ulva ¢ microphytes par m moyen du Bassin, serait

2
de 133 mg C/m /jour.

Ce chiffre, bien gque Dbrut, est déja 2 fois plus petit qgue
l'accroissement net déterminé au paragraphe précédent. Si on en

déduit respiration et excrétion, 1l est 5 fois trop petit.



3. LA COMMUNAUTE A BACILLARIOPHYCEES

Contrairement

diatomées sont
lo dégagée
(qui
tiennent pas du

Le 26.2.76,
dominante

9
10

do 5 x
volume
1lullin et al.
lation

sédiment, puisque

nombreuses
d'Ulves.
pouvaient prétendre

tout

on
de Navicula

cellules/m
cellulaire moyen
(1966 ) 3,

est probablement
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BENTHIQUES

a une premieru impression (Podamo, 1976), les

partout et notamment dons la zona centra-

Les mesures de production primaire 1in situ

les dinclure dans la zone du bord) ne

compte de cette =zone centrale.

a observé au point 3, une population treées

peregrina (Ebr.) Kitz Les chiffres étaient

2

de sédiment, soit (en' tenant compte d'un

3

de 1875p et appliquant la formule de

une biomasso de 670 mg C/m Cette popu-

concentrée dans le premier centimetre de

cette couche a des propriétés trées différentes

de la couche sous-jacente.

Upe mesure do production primaire a été faite e la méme date
en utilisant des fractions resuspenduas dans de 1l’eau du Bassin
et incubées a différentes profondeurs pour étudier 1la relation
photosynthése-lumiere (voir méthodes) .

26-2-176
} 24
a.
12
100
Irradiance (Jcm2h’)
Fig.27. Relation photosythdése-lumiere

pour In communauté fi Rac il larophycées
benthiques dominantes au Bassin.
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1973 1972
o
400"
200-
Fip.28. Evolution saisonniere de la production de

la microflore benthique dans le Waddenzee
(repris de Cadée et TIle geman,1974).

Selon une approche qui sera détaillée pour le phytoplancton
dans la partis "régulation", on a établi une relation (figj 27)
permettant l'extrapolation & la journée ou a l'année, si 1les ca-
ractéristiques physiologiques sont suffisamment constantes. Pour
1'Bxpérience du 26.2.76, on calcule ainsi une production de 30 mg
C/mz/jour. C'est un ordre de grandeur parfaitement compatible avec
les chiffres publiés par Cadée et Hegeman (1974) pour la Waddenzee,
biotope présentant suffisamment d'analogies avec le Bassin de Chassa
L'étude de Cadée ot Hegemon (fig. 26) montre en plus, gque les chif-
fras estivaux peuvent atteindre Jjusqu'a 800 mg C/m /Jour et que
200 mg C/m /jour semblent étre une estimation minimale de chiffre
annuel moyen. Matheke et Horner (1974) arrivent également a 1la con-
clusion que 1les algues microbenthiques contribuent de maniere im-
portante a la production primaire et citent des études récentes

ou ce fait est reconnu.

Nous admettons donc gqu'il y a une lacune importante dans notre
étude da production primaire. Nous avanc¢ons, comme ordre de grandeur

2
probable, un chiffre de production moyen de 200 mg C/m /Jjour.
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4. GLOBALISATION ET ESTIMATION DES AUTRES FLUX

Pour conclure ca chapitra, nous pouvons globaliser la con-
tribution du phytobenthos & lo production primaire du Bassin du
Chasse. Si nous considérons gqu'un tiers de 1la superficie est rocou-
verte d'ulves et que TIos doux autres tiers sont 1livrés nux diato-
mées, on calcule gque la production brute Jjournaliére moyonne par

2

2
m moyen, pourrait avoisiner 500 mg C/m /Jour.

Cotte estimation pécherait plutdét par défaut guo par exces.

Nous pensons dqua la respiration est proportionne lIomont plus
grando gue pour le phytoplancton puisque le phytobenthos est plus

proche de la profondeur do compensation. Elle serait donc comprise

o

entro 30 et 100 % de 1la production bruta.

Quant a l'oxcréticn, nous maintenons le chiffra do 7% qui
avait déja été choisi pour 1lo phytoplancton (chiffre assez cohérent

avec ceux da Kleiber (1975)) .



ID. Zooplancton

et flux associés

1. NATURE ET CYCLE SAISONNIER DES POPULATIONS ZOOPLANCTONIQUES

Les populations =zooplanctonigques du Bassin de Chasse sont
étudiées de longue date. Citons Leloup et Miller (1940), Leloup et
Polk (1962, 1963, 1967), Polk (1963, 1965, 1966), Daro (1973,1974),
Daro et Soroa Bofill((1972), Podamo (1974, 1976 ), Hauspie (197G,

Van den Daela (1972), Palmer (1975) .

L'image gqui se dégage (Daro, 1974) est celle d'une communauté
ol gquatre especes essentiellement herbivores, représentent 90% de

la biomasse totale du zooplancton (1).

Ce sont 1 2 copépodos calanoides : Eurytemora americana (Williams)
Acartia bifilosa (Giesbrecht)
2 espéces méroplancto- I Polydora ciliata (Johnston)
niques: Crepidula fornicata (L.)

Eurytemora apparailt a la fin d'avril et se maintient Jjusqu'a
fin juin, apreés quoi, 11 est remplacé par Acartia qgui se maintient

jusqu'a la fin d'aott.

(1) Le microzooplencton a ciliés et flagellates hétérotrophes est

tres peu abondant (évidence 1lors des comptages par la méthode
d'Utermdbhl), sauf dans les tout premiers Jjours apres la fermeture
desécluses (lorsque la matiére organique dissoute est abondante)
ou on note la nrésence de Oxyrrhis sp. (gymnodinien) et d’un gros

cilié détritiphage clnigquo iprobablement Strombidium sp.)

- 87 -
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Los larves de Polydora apparaissent a 3 au 4 reprises {géné-
rations successives) tandis qua celle de Crepidula so voient on mai
ou juin, Les tomps do développement sont courts : 3 semaines pour
le passage du nauplius a l'adulta pour Ios copépodos, et 12 a 14
jours respectivement pour les stodus planctonigques de Crepidula et
Polydora, Les fig. 29 et 30 sont données a titre d’axmple pour il-
lustrer 1'évolution du zooplancton en 1971 {d'apres Daro, 1974),

La comparaison des graphiques d'abondance =zoop lantoniquos avec

ceux d'abondance phytoplenctonigque ne montra pas do lion évident

1971 Copépodes
e
O nauptii
O copépodites
A adultes
Fin.29. Evolution saisonniere du zooplancton i Copcpodes au

Bassin de Chasse en 197 1 (d*aprées Daro, 1974)
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[
¢ 1971 O Polydora

O Crepidula

+ Lamellibranchia

< Cirripedia
Fi".30. Evolution saisonniéere du ronlancton au Bassin de
Chasse en 1971 (d'aprés Daro 1974)
entre ces deux grandeurs. Cette absence de corrélation indique que

ce probléeme est plus complexe qu’'’une simple interaction proie-
t
prédateur.



2. CONVERSION EN BIOMASSE CARBONEE
Daro (1974) a mosuréa las poids

a leurs divers stades. La tableau

une moyenne) les principaux chiffres

version

en mg C/individu

mg C *
Les résultats du calcul
1971, 1972, 1973 et 1974

Les biomasses

peuvent s'en déduire
1971
1972
1973

1974

1971
1972
1973

1974

moyennes

189 mg
248 mg
252 mg
408 mg
, on a
47 mg
62 mg
63 mg
102 mg

utilise

(mg frais

de biomasse

apparaissent

suivantes

C/m2
C/m2
C/m2
C/m2

les

N/m2
N/m2
N/m2
N/m2

- 90

frais des
reprend
de biomasse/individu.

la formule

il.n.2.

différents

(parfois on faisant

de Mullin (1969)

x Q.4J3/5

global pour 1les années

en fig. 31.

(intégration et moyenne)

en moyenne

274 mg C/m’

en moyenne

2
68 mg N/m

organismes

Lo con-



1971 1972

100

1973

m 500

100

Fij».31, Evolution saisonniere de la biomasse zooplancto
nique au Bassin de Chasse pour les années 1971

N

a 1974 (d'apres Daro, 1974)
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3. LES DIFFERENTS FLUX TRAVERSANT LE COMPARTIMENT ZOOPLANCTON

Le mode de formulation employé par las zoologistes fait appa-
raitre les flux d'une maniére gquelque peu différente de celle que

nous utilisons i

Ingestion (C] * production (P) # respiration (T) + excrétions (E*F)
= assimilation CA) 4 excrétions (E + F)
ou
C est équivalent akB : flux d'input brut
T est équivalent arB 1 flux d'output
(E + F)est équivalent aeB : flux d'’output
P est éqguivalent a(k-r-e)B : accroissement net ne tenant pas

compte de la mortalité

A est éqguivalent a (k-e)B

Les travaux de bioénergétique se réferent plus volontiers aux
grandeurs P et A gui sont des grandeurs complexes qu'aux flux au-
thentiques. Ainsi, des constantes fréguemment utilisées sont
al] K~ M "gross growth efficiency" N i (Ivliev, 19385

qui varie entre 0.10 et 0.35

b) K = "net growth efficiency" » — (Ivlev, 1939)

b A

Cette derniere a également wune valeur assez constante (entre
0.25 et 0.403 de sorte que si la respiration est connue, on peut

calculer la production

A
c) l’efficience d'assimilation = 1 pour laquelle des valeurs

allant de 0.75 a 0.B5 ont été trouvées par plusieurs auteurs

(Soldatova et 31.(1969)» Corner (1961), Mullin (1969), Marshall
et Orr (1972) pour les copépodes) gquoigue Richman (1958) et Conover
(1962) trouvant des valeurs beaucoup plus petites (0.15 - 0.30)



ITI.D. 3.

En combinant ces efficiences, on obtient les marges suivantes

1) Si 1l'efficience d'assimilation est comprise entre 0.75 et 0.05

c = P ¢ T ¢ CE * F)

100 10-35 45-175 15 - 20

2) Si 1l'efficience d'assimilation est comprise entre 0.15 et 0.30

100 « 4 - 12 3 -26 70 - 05

Dans la premiere hypothese, et sont cohérents. Dans la seconde,

est trois fois plus petit que sa valeur habituellement reconnue

de 0.1 a 0.35.

3.1. Ingestion, assimilation et production

Le flux d'ingestion, dont le grazing (& notre sens: Dbroutage
sur le phytoplancton) n'est gqu'une partie, est généralement calculé
en fonction du poids des animaux. Plusieurs auteurs ont déterminé

par des expériences de laboratoire ou par calcul, les rations ali-
mentaires journalieres (en h du poids d'animal), de plusieurs stades
et espéces d'organismes. Les chiffres sont fort variables selon le
stade de développement. Citons a titre d'exemple Paffenhoffer (1971)
qui trouve des valeurs Jjournalieres de 292 a 401 ¢ du poids pour

le nauplius V et de 20 a 05 % seulement pour 1l'adulte de Calanus

helgolandicus.

Un concept particulier eux travaux de physiologie animale est
le concept dlassimilation. Plusieurs auteurs se référent & cette
grandeur gquand 1ils donnent le "daily food requirement" pour plu-
sieurs especes, Ainsi, Petipa, Pavlova et Mironov (1970) trouvent
des "requirements" de 140 ¢ pour les nauplii, 100 % pour les cope-

podites et 45 h pour les adultes de copépodos en Mer Noire. La

conversion en ingestion impligue 1la connaissance supplémentaire

de l’efficience d'assimilation (voir plus haut). Les wvaleurs sui-
vantes ont été retenues pour les calculs d'ingestion (Podamo, 19761s
Nauplii 175 % / Jjour
Copepodites 125 ¢ / Jjour copépodes
Adultes 56 ¥ / jour

— 93 —
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Polydora <ciliata 173 - 120 - 92 - 43 et 33 %
respectivement pour 5 classes d'ége
Crepidula fornicata 50 H
Daro (comm. pers.) pense que ces chiffres pourraient cependant
étre plus faibles au printemps et plus élevés en été.
Les valeurs moyennes Journaliéres calculées a partir de ces
données (Podamo, 1976) sont
2
1971 189 mg C/m /jour
1972 240 mg C/m2/jour
1973 227 mg C/mz/jour
1974 441 ng C/m2/jour
moyenne 274 mg C/m”~/j our
Une autre méthode fait appel aux résultats de production et
au coefficient £n effet, C = P/K". La production a été cal-
culée sur base des courbes de développement du zooplancton (voir
Podamo, 1974) de sorte gque 1les chiffres de 1971 et 1972 sont res-
pectivement 21.5 mg C/mz/j. et 14.5 mg C/mz/j.
Ces chiffres dimpligquent des valeurs de K respectivement de 0.11
et 0.063 gqui sont plutSt plus bas que coux de la littérature
(0,10 a 0,35) ou ceux de 1l'expérience (0.13 & 0,33 pour Polydora
ciliata. La prudence s'impose donc dans la discussion de ces ré-
sultats (ingestion surestimée ou production sous-estimée ?)
3.2. Respiration
Des expériences de respiration ont été réalisées par Daro au Bas-
sin. L’éventail des valeurs expérimentales vc de 0.09 a 1.41 mg
0”/mg poids sec+jour. La valeur moyenne est 0,57 mg 0~/mg sec/jour
(Podamo, 1976), <ce gque nous pouvons convertir en 0.07 mg C/mg C

animal/jour a 1,12 mg C/mg C/

D’autres mesures faites au

Moermans et Bossicart, 1974)

3
0,520 et 1,765 mg 0 /m /h ce

planctonique du jour (350 mg

mg C/Jour. Ces chiffres nous

jour (moyenne ; 0.453 mg C/mg C/Jour) .

Bassin de Chasse, le 15,5.74 (Heyden,
donnent des chiffres veriant entre
qui, considérant la biomasse zoo-
C/m2), représente 0.017 a 0.058 mg C/
placent au bas de la gamme citée
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plus haut.

D'autres valeurs, empruntées a la littérature et converties
en unités comparables, sont discutées par Daro
Raymont et Gauld (1951) =: 0.036 a 0.063 mg C/mg C/jour pour
Calamus finmarchicus
Marshall et Orr (1972) : 0.057 a 0.354 pour des copépodites
Martin (1960) : 0,510 a 0,640 pour 1le zooplancton de 1’Atlan-

tique Nord.

Daro (1974) s 0,101 & 0.920 pour 1les larves de Polydora cilia-
ta .
Enfin, signalons 1les corrélations d'Ikeda (1970) qui pour le

plancton des =zones tempérées donne s

R1 - -0,309 w + 0.357
ou R* * log (y£ 0%/mg poids sec/heure)
W = log (mg poids sac/animal)
qui dans nos unités devient (R’ = logtug C/mg poids sec/h))
R'" - -0.309 w + 0.015

de sorte qu'on calcule pour les différentes catégories de zoo-
plancton, des respirations spécifiques a comparer aux 1ingestions
spécifiques (tableau 25). On voit que 1les respirations représen-
tent 33 h a 72 % de 1l'ingestion selon les types d'organismes.

La respiration spécifique varie selon la biornasse s

Nauplius 0.640 mg C/mg C/Jjour
Copépodos Copépodite 0.414 mg C/mg C/jour
Ldulte 0.202 mg C/mg C/Jjour
Polydora ciliata 0.355 mg C/mg C/Jour
Crepidula fornicata 0.360 mg C/mg C/jour

Ces chiffres s’inscrivent parfaitement dans 1la gamme des valeurs

citées plus haut.
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A partir des biomasses moyennes, se calculent 1les respirations
suivantes (basées sur 0.07, 0.453 et 1.12 mg C/mg C/jour, respec-

tivement]

Année min. intermédiaire max
1971 13 85 212 mg C/m /jour
1972 17 112 278
1973 17 114 282
1974 28 185 457
moyenne 19 125 307
3.3. Excrétion
On distingue 1l'excrétion liguide (E) de 1l'excrétion solide,
sous forme de "faecal pellBts" (F) .

Les excrétions azotées liguidas calculées par Caro
combinent les résultats d'expériences faites au laboratoire ou
empruntées a la littérature !

Podamo (1976) i 17 a 27 yg N-NH"/mg poids sec /jour

Harris (1D9383) 43 yg N pour Acartia clausii.

Corner (19%6)) s 38 ygN pour Iss nauplii

21.5yg N " " copépodites
10 yg N " " adultes de Calanus finmarchicus
Butler (1970) :13.5yg N-NH” pour copépodites et adultes de
et al. calanus finmarchicus,

ce qui conduit a un choix des marges 10 a 25 yg N-NH*/mg poids sec/

jour (25 a 62 yg N-NH"/mg C/jour) pour le calcul del'excrétion

azotée ammoniaquale (Harris, 1973, considere que 75 % de 1l'excré-

tion azotée ligquide sont de 1'NH*).

Citons cependant le travail plus récent de Jawed (1973), qui
fournit wune longue liste de résultats d’excrétion azotée d'ou,

en moyenne S

populations mélangées de copépodes 4,34 yg N-NH"/mg sec/jour
zooplancton mélangé : 4,07
Calanus sp, : 7.09
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Jawedécrit que ces valeurs sont en bon accord avec la littérature
et cite : Corner et Newell (1967] :3.76 Pg N-NH*/mg sec/jour
pour Calanus helgolandicus
Martin (19683 I 3.50 pour un zooplancton de
copépodes
Jawed (1969) :2.10 pour des Euphausiacés

Taguchi et Ishii (1972) i2.66 a 3.22 pour des Calanus spp.

Il y a donc désaccord entre le premier groupe d'estimations sur
lesquelles se fonde Daro : 10 a 25 pg N-NH,/mg sec/jour
et le deuxiéme groupe de valeurs citées par Jawed (1973) jenviron

4 Pg N-NH"/mg sec/jour (= 10 Pg N/mg C/jour).

Nous avons, sur base des biomasses moyennes, calculé 1les excré-
tions azotées Jjournaliéres moyennes basées respectivement sur les

chiffres d'excrétion suivants

10 Pg N-NH"/mg C/jour (valeurs selon Jawed, 1973)
25 Vg N-NH"/mg C/Jour (limite inférieure selon Podamo, 1976)
62 Pg N-NH /mg C/Jour (limite supérieure selon Podamo, 1976)
Année min. intermédiaire max.
+ 2
1971 1.9 4.7 11.7 mg N-NH”/m /Jjour
1972 2.5 6.2 15.4
1973 2.5 6.3 15.06
1974 4.1 10.2 25.3
moyenne 2.6 6.9 17.0
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4. IMAGE PARTIELLE Du SYSTEME : LE COMPARTIMENT ZOOPLANCTON ET LES

FLUX OUI LE TRAVERSENT.

Compte tenu des rapports supposés entre les différentes gran-
deurs (1), 1'image suivante sembla probable ou peut constituer au

moins une base de discussion

C = P+ T+ E + F
en carbone

100 = (10 a 35) 4 (45 a 75) + 0 ? & (15 a 20)
en azote

16 = (2.5 a 8.75] ¢ 0 & (5.80 a 12.95) & (2.75 a 3.65)

Si on compare cette 1image théorique avec 1l’exemple concret de

2 2
1971 (ingestion : 189 mg C/m /j, production : 21.5 mg C/m /73,
2
respiration : 85mg C/m/3j.) exprimé en valeurs relatives, on a
en carbons : 100 ® 11 + 46 + O ? + *3 (par différence)
en azote : 18* 2.75 + 0+ (1 a4 6.2)¢ 8 (par conversion)

Cet exmpl8 montra gque nous avons presque une image équilibrée.
Il reste cependant encore des problemes au point de vue de 1l’excré-
tion (y a-t-il wune excrétion liquide carbonée ? L'excrétion azotée
ammoniacale représente-t-elle la totalité de 1l'excrétion 1liguide
azotée ? (voir Harris, 1973) Il yv a en effet, l'urée et peut-étre

d'autres composés).

La part de 1l’ingestion gui constitua le grazing sur le phyto-

plancton vivant n’est pas connue. On connait une sélectivité gquant

(1) Les rapports C/N ne sont pas les mémes dans le phytoplancton

et le zooplancton (~ 5 contre 4). Dans les "faecal pellets", on
trouverait selon Johannes et Satomi (1966) et Frankenberg et al.
(1967), le méme rapport C/N que dans la nourriture ingérée (donc

~ 5 si cette nourriture n'est composée que de phytoplancton vivant,
mais plus si elle comporte des détritus).
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a la taille des particules 1ingérées et qui se ferait selon des cri-

téres mécaniques (distance intersétulaire) plutdét gue comportemen-
taux (Boyd,1976| Nival et Nival, 197G). L'efficience de rétention
varie selon les espéeces et les stades de développement. Elle serait
optimale des 5 ym pour Acartia clausi (Nival et Nival, 1976) et

les distances intersétulaires de plusieurs autres especes (dans la
gammo 5 a 15 ymi Boyd, 1976) laissent prévoir gque le nannoplancton

du Bassin de Chasse peut étre effectivement 1ingéré.

La probleéme est que le matériel détritique est tres abondant
dans le méme spectre de dimensions : l'impression gue nous avons
ressentie lors de nos comptages par la méthode d'Utermdédhl est celle
d'une similarité des ordres de grandeur dans cette classe de tail-
les. Gerber et Marshall (1976) ont abordé ce probleme et trouvé
que 95 % du contenu stomacal d'un copépode calanoida &a Eniwetok
Attol sont d'origine détritique et seulement 2 \ fluorescent dans
le spectre de la chlorophylle. Une autre espéce a Narragansett
Bay révele las proportions de 34 ¢ et 30 %. Lo fraction non fluo-
rescente est caractérisée par sa nature amorphe ou granulaire,
d'origine autre gque le phytoplancton vivant (agglomérats organiqgues

en voie de décomposition microbienne, comportant faecal pellets

et débris biologiques variés, antérieurs a l'ingestion). Les débris
reconnaissables (ex : frustules de diatomées) forment le reliquat.
Nous en concluons gue les détritus peuvent constituer une frac-

tion variable mais dans notre cas probablement aporéciable de 1la
diete du zooplancton"herbivorei En attendant les résuitats des ex-
périences en cours (1) nous admettons un ordre de grandeur de 50 h
qui paralt raisonnable au vu des chiffres de Narregansett Bay et

aussi de nos observations au microscope.

(1) Travaux d'0O. Cromboom sur les distributions et la nature des
particules en suspension.



I E. Zoobenthos

et flux associés

1. NATURE DES POPULATIONS DOMINANTES

Notre connaissance du zoobenthos non microscopique était Jusqgu’a

récemment essentiellement faunistique (Leloup et Polk, 1967),

a cependant de nombreuses données sur les huitres et les moules

On

dont la croissance a été tres étudiée (Leloup et Polk, 1983)
L'étude de Thlelemans et Heip (1977) vient combler aujourd'hui

notre manque d'information gquantitative sur le méiobanthos et le

macrobenthos, D’'autre part, le travail fait en Mor du Nord (Van

Damme at Heip, 1977) nous permet certaines extrapolations gquant

aux flux de matiere,

Los organismes 1les plus évidents sont les polychéetos avec sur-

tout Polydora ciliata, en =zone vaseuse et dont les larves appa-

raissent dans le plancton, et Arenicola marina gqui est abondant

dans la zone sableuse du Dassin.

Des mollusgques gastéropodes sont abondants : il s’agit de
Crepidula fornicata gqui pose un probléme & l’ostréiculture, de
Nassarius reticulatus qu'’on trouve abondamment parmi les wulvos
et de Littorina 1littorea..

Parmi les mollusques bivalves, il yv e évidemment Ostrea edulis

l million d’individus sont introduits annuellement.
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C'ost cependant le mélobenthos gqui, comma dans dea écosystemes

analogues (Mer du Nord, par ex.) représente 1B fraction dominariteM)

Les copépodos harpecticides sont bien connus depuis le travail

)

d’Hauspia (1970). Leur nombre est estimé a 300.000/m (~ 20% des

taxa) par Thielemans et Heip (1977),

Ce sont cependant les nématodes qui sontIos plus nombreux
(~ 00 % des taxa) avec 1,5 milliond 'individus/m Ce chiffre est
analogue & celui observé en Mer du Nord.

(1) on ne considére pas 1ici le microbenthos dont 1l'activité est
comprise dans les mesures globales faites sur le sédiment (S
B. G. )
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2. BIOMASSE

1. Ls bio(ri3Sse d'un nématode moyen étant d'environ 1.3 yg sec
(moyenne des poids de plusieurs espéces et aussi ordre de
grandeur pour la Mer du Nord], on calcula une biomasse car-
bonée d'environ 1 g C/m

2. Pour les harpacticides, sa basant sur le poids sec de Ca-
nuella perplexa (4,45 ygliune espece dominante, on arrive

4 0,67 g C/m2.

3. Pour 1les huitres,1°) considérant un poids sec moyen de 8.34g
2°) admettant un rapport (poids avec coquille/poids sans
coquille)= 7 et
3°) une teneur en C, de 67 % (Podamo, 1976), on calcule
1 g C/m2

3. ACTIVITES METABOLIQUES

En ce qui concerne le méiobenthos, les wvaleurs 1les plus sOres,
sont celles de respiration, a partir desquelles on peut déduire -
en admettant la constance relative des coefficients K1 et K2 (voir

5 zooplancton) - la production et 1l'ingastion.

Ainsi, tenant compte d'une respiration annuelle de 12.5yi, 0 /

ind, (dont las 3/4 en ¢été) ot d'un R.Q. de 0.75 ( Van Damme et
2 2
Heip, 1977), on calcule une respiration de 7 g C/m /an (30 mg C/m /

jour en été) pour les nématodes.

Pour 1les harpacticides, 1la respiration annuelle serait de
2 2
l’ordre de 30 yfc/ind. Cela fait 3.6 g C/m /an (15 mg C/m /jour

en été ).

Avec un rapport R/P = 1.7 (K,,= 0.37) on déduit une production
de 17.6 mg C/m2/jour pour les nématodes Bt de 9 mg C/m2/Jour pour
les harpacticides. Enfin, si 1la production représente quelques 20%
(K* 0.2) de 1l'ingestion, on a une ingestion de B8 mg C/m /jour

[

2
pour les nématodes et de 44 mg C/m /Jour pour les harpacticides.
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Lea valeurs de production ainsi calculées sont beaucoup plus
faibles que celle estimées au départ de la biomasse en admettant
des rapports P/0 de 9 et 15. Ce point est discuté per Van Damme
et Heip qui, en suivant la deuxieme méthode, aboutissent a des
chiffres sensiblement égaux pour la production et 1la respiration,

ce gui est assez improbable.

En ce qui concerne les huitres, Daro raisonne autrement
CPodamo, 197B) puisque la croissance de la coquille a sgtvi de
base. Le chiffre de production total d'un million d'huitres est

de 314 Kg C {de chair] en sept mois, <ce qui représente 1,75 mg C/

2 2
m /jour. L'ingestion correspondante est de 5.75 mg C/m /j,
D'autre part, nous Dbasant sur les travaux de Walne (1972), nous
estimons gqu'une huitre (Ostrea edulis) de 7 cm filtre en moyenne

100 1/jour. Ce chiffre, déduit de nombreuses expériences en condi-
tions wvariées, est basé sur la rétention effective des particules.

Si on admet wune teneur phytoplanctonique moyenne de 560 mg C/m”

(= 575 mg C/m ), on en conclut gu'un animal filtre 57 mg C/jour.

Du, en moyenne pour la Bassin, les huitres prélevent 67 mg C/m'/jJ.

(sait 7 fois plus que 1l'ingestion calculée plus haut, la différence
se rapportant peut-étre a 1l'écart entre particules filtrées et

particules effectivement retenues).

4. IMAGE PARTIELLE DU SVSTEHE

Las quelques données 1indicatives dont nous disposons se résument

2
dans le tableau qui suit (mg C/m /3)

ingestion = production + respiration + excrétions
(par différence)
nématodes : 68 17.6 30 40
harpacticides : 44 9 15 20
huitres : 8.75 * 1.75 3 4
Total apprcxim: 140 28 48 64
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Le méiobenthos étant dominant, le total calculé ci-dessus,

pourrait étre proche du total général pour le =zoobenthos.

Le flux d'ingestion est plus petit que celui du zooplanctcn,
quoique situé dans le méme ordre de grandeur. Le broutage sur phy-
toplancton serait surtout le fait des huitres mais aussi peut-é&étre

de certains harpacticides (cf. Betouhim-E1 S Kahan, 1972) .

Il resterait cependant suffisamment faible peur n'avoir gu'une

incidence négligeable sur le développement du phytoplanctcn.
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Il F. Bactérioplancton

et flux associés

1. INTRODUCTION.

Les bactéries pélagigques susceptibles de jouer un rBle dans

l1'écornétabc lisme du Bassin de Chasse sont essentiellement des hété-

rotrophes. Leur abondance et leur activité ont été investiguées
par Joiris des 1971. La fig. 32 donne 1les résultats des comptages
faits en 1971. Cette série fournit probablement la meilleure image

des variations saisonnieres du nombre de bactéries hétérotrophes
quand 1'écosystéeme n'est pas perturbé par des apports exogenes de
matiere organigue dissoute. La pente initiale réflete la consomma-
tion des matieéres organiques introduites du port au remplissage

initial du Bassin.

La remontée des nombres en période estivale est remarquable.
L'hypothése d'une liaison avec la synthese de matiere organigue par
le phytoplancton a été discutée pour la premiere fois alors (Podamo,
1972). Par la suite, il ust apparu clairement gque les bactéries
hétérotrophes Jouent un rdle prépondérant dons le recyclage de la
matiere organique d'origine phytoplenctonigque, a cb6té du =zooplnnc-
ton ot - le eos échéant - a sa place, L'hypoth6SB d’une utilisation
du flux d'excrétion phytoplanctonique ost aujourd'hui largement

admise.
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Dans cette perspectiva, il importait surtout rie gquantiflur
lu flux de matiere passant par les bactéries hétérotrophes, c'est-

a-dire de mesurer leur activité.

1971

pip .32 . Evolution saisonniere ries nombres de
bactéries hétérotrophes pélagigques au
Bassin en 1971 (d'apres Joiris 1973).
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2. MESURES DE BIOMASSE ET DISTRIBUTION SPATIALE

Les résultats des comptages sur gélose ne peuvent étre tout au
plus pris que comme Indice de biomasse.Des tests faits par Joiris aux
5 stations et a 3 profondeurs ont permis de conclure gque 1'homogé-
néité du Bassin est suffisante pour se servir des résultats du point
central. La fig. 32 est représentative de 1'abondance des bactéries

au point 3.

3. MESURES D'ACTIVITE

Plusieurs techniques ont été utilisées
1) détermination du taux initial de consommation d'oxygéne dans

une mesure de DBO".

2) détermination de 1la fixation anaplérotigue (voir i II.D.3.)
avec un facteur de conversion de 20 & 30 [Romanenko, 1964x»
Sorokin, 1965). Dans le cas du port d'Ostenda (29 .3.1974),Jairis

a trouvé un facteur 30 par intercalibration des deux méthodes.
14
3) incorporation de substrat marqué au C. Cette méthode est en

dévaloppement.

I1 a été constaté que, encore plus gque pour le phytoplancton, le

lien entre biomasse (nombres de bactéries) et 1l'activité est treées
faible. C’est de 1le matiere organique dissoute disponible que dé-
pend essentiellement l'activité mesurée (Joiris, 1973).

Le chiffre moyen de respiration totale Jjournaliéere est pour
les périodes B + C : 1434 mg C/m /jour (d'aprés 1la consommation
initiale d’'0") et 874 mg C/mz/jour (d'aprés la mesure de fixa-
tion anaplérotique) .

Si on soustrait la respiration du phytoplancton (373 mg C) et CBlle
du zooplancton (125 mg C), on trouve : 936 ou 376 mg C/m2/Jour

(moyenne : 656 mg C).
Ce chiffra est du méme ordre de grandeur qgque ceux publiés par
2
Okuteni et al. (1972): 25 a 1300 mg C/m /jour, ou Konovalova (1973):

300 mg C/m”/jour.
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3.1. Relation entre 1l'activité Dbactérienne et 1l’activité phytoplanc-

tonique

Pour 1973 et 1974, nous avons calculé 1les fixations anapléro-

tigques exclusivement Dbactériennes en soustrayant un back-ground

global [comme en blogquant les réaetiens biologigques au formol) et
la part de fixation due au phytoplancton (calculée sur base de la
respiration probable). Ces données figurent au tableau 20 et dans

la fig. 33. On observe que 1les pics de fixation succedent aux pics
de production primaire (ou plus précisément aux périodes de mor-
talité phytoplanctonique gque sont Iss pentes négatives des pics).
CBtte observation avait déja été 'aite a propos des nombres de
bactéries (Jo Podemo, 1972). Il semble donc gque, & 1l'échelle sai-
sonniere, des accumulations de matiére organique puissent sa pro-
duire. Il existe, par contre, une excrétion et une mortalité gquo-
tidiennes dont l'essentiel des produits s’accumule puis est consom-

mé dans le méme cycle de 24 heures (voir i II.B.1.9.2. et 1 II.H.2.2.

On peut donc concevoilir au moins deux ordres de grandeur au
phénomeéne, 1’échelle de temps étant donnée par la nature des compo-
sés organiques et/ou par les conditions ambiantes (ex; disponibi-
1lité en oxydants)

l) composés labiles et/ou temps de turn-over bref (échelle;
l'heure). Hall et al. (1972) donnent des temps de turn-over extré-
mement brefs pour certains composés organigues dans le sédiment
(0.23 h pour le glucose, 0.18 h pour 1l'acétate, 0.79 h pour la
glycine). Kleiber (1975) calcule un temps de turn-over global de
0.30 h dans des expériences associant excrétion algala et activité
hétérotropha bactérienne. Sieburth (1969) émet 1 '’'hypothése que
l'excrétion du phytoplancton peut étre fortement sous-estimée si

elle est rapidement réessimilée par voie hétérotrophique.

2) composés a biodégradabi 1lité 1limitée et/ou a temps de turn-
over plus long (échelle ; la journée cu plus). Au bas de cette gamme,
citons 1les résultats de Andrews et Williams (1971) qgui donnent pour
la glucose et divers acides aminés, un temps de turn-over de moins

d'un Jour (printemps)a 2-5 jours (été) ou plus (hiver),an mer.

- 103 -



1973

23 1974

ony M H<

Fin.33. Calcul de la fixation anaplérotique

bactérienne nar soustraction des

valeurs de fixation phytoplanctonique
(une fraction de 1la production

primaire brute)et de back-ground aux
valeurs de fixation noire totale.
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(1973), observant cependant 1la relative constan

en mer de ces molécules, en déduisent un

ajoutent a celui gu’ils déduisent des

observables pour 1la DOC moins labile.

Joiris (voir aussi le 1 F.4.) calcule

de - 2 Jours pour la matiére organigque au

Il s'agit de la fraction mesurable par BOO". et

qui se fait sur cette fraction. Les composés

peut-étre pour une grande part a cette analyse

leur production (ex. excrétion algale)serait blo

d'expérience.

algale fait partie de 1la premiere catégorie

de turn-over bref) on a non seulement une

l'excrétion mais également une sous-estimation

L'argument d'une telle sous-estimation

pour expliquer les 1incohérences entre produc-

observées en bilan.

les limites théorigques d'une telle sous-es-

%% = * xk)B
B = biomasse phytoplanctoniqgue
k = taux de production
xk = taux de perte (avec x B facteur de propor-
tionnalité )
d'uptake hétérotrophe sur la matiére excrétée
x K
-y (T temps da turn-over)

de production bactérienne (efficience = 30

o°

0.3 m"-
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on trouvera a l’issue d’'une expérience

1°) dans 1’échantillon total k' a k - 0.7 y k (1)
2°) dans 1le filtrat e' « xk -y k (2)
3°) sur le filtre k’” —e’” B k - xk ¢ 0.3 y k (3)
ou K' est le taux de production apparent et e' est le taux d'excré-
tion apparent. On calcule aussi un coefficient de proportionnalité
apparent s x’' = e'/k"'.
On voit (équation (2)] 1les limitas pratiques du rapport y
ou «w > T > 1. Le temps de turn-over T peut évidemment §Stre 1infé-
rieur a 1 mais cela n'’a pas de conségquence sur le résultat final,
a savoir que tout l’excréta est consommé & partir de T =1.
Le rapport vy, gquili mesure le degré de sousestimation de la produc-
tion primaire, se déduit de 1l’'équation (1l). Sos limites sont don-
k 1
k 4
1 -0.7y
ST % = X on a , selon la valour de x (0 < x < 1), wune
série de solutions telles que 1 < }, < 3.33 (fig.34)
En fig. 34. on a également représenté une famille de courbes don-
nant les combinaisons possibles de x et T pouvant correspondre eux

taux d'excrétion apparente x*

x k

de production

IT

primaire

*



T( heure»)

turn-over

at

Fig.34.

IT. F. 3.

40

2C

Temp» de turn-over do ta mutiére excrétée

z5

0.3 IS a’s 07X o as

fraction de la production allant a ['excrétion

A.Courbes d'iso-excrétion apparente (x')obtenues pour

des combinaisons variées du temps de turn-over de

la matiere organique (T)et de la fraction excrétée
réelle (x) .

. Fraction de 1la production primaire brute recyclée

par uptake hétérotrophe,en fonction du temps de
turn-over de la matiere organique excrétée (courbe
calculée pour un taux d'excrétion apparent de 1(H)

C.Rapport des taux de production primaire brute

réelle(k)et apparente (k') (c-a-d du degré de sous-
estimation) en fonction de la fraction(x)excrétée.
Fes deux courbes correspondent & deux valeurs
d'efficience d'assimilation hétérotrophe
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On voit gu'en théorie,la sousestimation de production ne pour-

rait dépasser 3.33 fois. En pratique, elle doit étre inférieure
(toute la production n'est pas excrétée) et - du moins en ce qui
concerne l'argument des pertes excrétoires - comprise dans la

fourchette assignée par la mesure de photosynthése déduite de la

production brute d'02 . Cette technique (voir méthodes) indigue
une perte maximale (excrétion et Jus cellulaire) de 50 h (facteur
de sous-estimation = 2) dont nous avons tenu compte dans le cal-

cul de production.

En utilisant les mémes équations, on peut - inversément -
calculer une activité bactérienne 1liée a 1l’excrétion algale et
non prise en compte dans les mesures de respiration. La fig. 34c
construite pour une situation moyenne de x' 1 0.1 (excrétion
visible d'environ 10 %) donne les % de production primaire bruta
recyclés dans 1l'uptake hétérotrophigue, en fonction des temps de
turn-over de la matiére excrétée. On voit gqu'entre T * 1 et 2 h.,
on peut avoir une variation dB 1l'uptake hétérotrophigque allant de
60(1) a 10 % de 1la production primaire (soit pour 1243 mg C/m2/)

de 745 a 125 mg C/m2/73).

3.2. Production bactérienne

La littérature cite divers chiffres d'’'efficience d'assimila-

tion !
Williams, 1970 s 67 & pour le glucose
: 78 \ pour les acides aminés
Scrokin, 1970 j 45 ¢ pour des hydrolysats algaux
Parsons et Seki, 1970 : 30 % pour milieu peptoné
Williams et Yentsch,1976 : 80 \ pour 1les acides aminés
s75 ¢ pour le glucose
Herbland, 1975 s 20 a 40 % pendent la croissance
et pour les composés naturels.
(1) 60 % correspondanta T = 1.1 et x * 0.65. On peut difficile-

ment dépasser cette 1limite d’une excrétion réelle de 65 %.
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Hobbis et Crawford. 1963 ; 70 a 75 % cour la plupart de 19

composés organiques.

En conclusion, l'efficience semble moindre pour les composés

naturels qgue pour le glucose ou les acides aminés.

On retiendra donc 30 % comme ordre de grandeur probable.

4. IMAGE PARTIELLE DU SYSTEME : LE COMPARTIMENT BACTERIES PLANC-

TONIQUES ET LES FLUX OUI LE TRAVERSENT

Admettant un chiffra de respiration moyen de 656 mg C/m /Jour

et une efficience d’utilisation de 1la matiere organique de 30 %,

on peut calculer 1les flux moyens suivants

Uptake : 937 mg C/m2/jour (174 mg M/m2/jour)

2 2
Production : 281 mg C/m /Jour ( 52 mg N/m /jour)

2 2
Respiration : 656 mg C/m /Jour (excrétion de 122 mg N/m /3J)

La temps de turn-over de la matieére organique serait dés lors

2000 mg C(BOD) /937 s 2 Jours

Un doute subsiste cependant quant a la matiere organique pro-

bablement plus labile qui est 1libérée par excrétion algale. Le
turn-over étant plus rapide, un flux 1important (peut-étre entre

10 ¢ et 60 % de la production primaire) peut échapper & notre ana-
lyse.
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HG. Bactériobenthos

et flux associés

Le sédiment est le siege par excellence des processus de re-
minéralisation de la matiére organique particulaire. La vitesse
de recyclage 1limite la production primaire. Le sédiment Joue donc

un r6le de contrdle principal dans le systeme.

Les organismes visés a ce paragraphe sont essentiellement bac-
tériens, mais 1l'activité hétérotrophe globale comprend aussi celle

du microbenthos non bactérien.

1. METABOLISME DE L'AZOTE

Trois grands métabolismes sont a l'oeuvre (Billen, 1976) s
1) il"mmonification, importante pour la totalité de la super-
ficie du Bassin.
* essentiellement localisée a la zone sableuse
(7 $ de la superficie totale) et trées active en été, mais
également perceptible en zone vaseuse pendant 1’hiver.

la dénitr;tfication, a peu pres constante dans 1la zone sableuse

et perceptible en hiver dans la zone vaseuse. (1)

(1) Ces zones ont été définies pour 1la premiere fois en termes de
matiere organigue par Dehairs (1972) s
zone vaseuse : 3.5 a 6 % de M.O.
zone sableuse : < 3 % de M.O.
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Les gquantités gqui peuvent diffuser vers 1l'eau ou vers le sé-
diment résultent du Jeu de ces trois métabolismes

+
flux d’'NH” vers l'eau = ammonification - nitrification

flux d'NO3 vers 1l'eau Cou le sédiment) = nitrification - déni-

trification

N Cu mole cm3)
100

c? Pig.35 . A.Profils verticaux
des concentrations
de différentes formes
d'azote(surtout
organiques)dans le
sédiment du Bassin
95773 de Chasse (d*apres

Billen, 1976.)

£
u
331 eone. NH* ( umole 1J)
= 500
2
cL B.Profil wvertical de
la concentration en
10
r azote ammoniacal dans
le sédiment du Bassin
20 de Chasse (d'apres
Billen, 1976.)
22-3-73
30
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1.1» Ammonification

L'activité hétérotrophe totale peut se déduire de mesures di-

rectes d’utilisation des divers oxydants possibles (dans 1l'ordre

a, 0 «
02, NO3, SO4 ].Billen en déduit un taux de dégradation du carbone or-
ganique, gu'on peut convertir en ammonification en utilisant le

rapport C/N » 5 (1).

Ce bilan se présente comme suit

oxydant utilisation équivalent en C dégradé
2 2 .
o~ 45 mM/m /jour 540 mg C/m /jour
NO~ 3 47
sSo" 20 480

2
Total 1067 mg C/m /jour

soit 390 g C/m /an. Prenant un rapport C/N - 5, on calcule un
flux moyen d’ammonification de 211 mg N/m /jour, soit 77 g N-NH /
m /an. Ce flux varie saisonniérement ainsi gu'il ressort des me-
sures de consommation d'O _. La courbe de 1la fig. 36 résulte d'un

2
modele décrit au i III E.

Ce flux se répartit en
1) diffusion vers l'eau libre : - 122 mg N-NH"/m”/Jour
2) diffusion vers une nappe phréatique 1 ~ 19 mg N-NH /m”/jour
3) consommation par bactéries nitrifiantes : - 70 mg n—NHt/mz/Jour
a) limitée aux quelques millimetres supérieurs et a 1l’hiver
en zone vaseuse

bl tres importante en =zone sableuse

oo

4) adsorption sur 1l’argile : 50 du stock mais reste disponible

pour l'activité Dbiologique.

(1) un rapport C/N > 5 s'indique si la matiére gqui arrive au sédi-
ment a déja subi une dégradation partielle (ex. matiere im-
portée du port d’Ostende).
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200

50

50

Fig.56. Courbes saisonnieres des flux
d'ammonification(calculés en
supposant une liaison exponcrt ici le
a la tempcrature)et de nitrification
(selon le modele Vanderborght-Billen)
On en déduit un flux net dINH".
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1.2. Dénitrification

Billen constate une consommation active de NOJ par des bactéries
dénitrifiantes . Painter (1970 ] mentionne gque plusieurs groupes de
bactéries hétérotrophes sont capables de produire du a partir

de NU3 ou NO2 (ici aussi, il y a évasion d’azote).

On peut mesurer cette consommation expérimentalement en sui-
vant la cinétique de disparition de NO ajouté a du sédiment
J
fraichement échantilloné. La concentration en NO” est le facteur

limitant dans ce processus.

Dans la zone vaseuse (fig. 37), on a récemment (Billen, 1976)

mis en évidence un maximum de concentration en NO” dans le premier

centiméetre de sédiment (l1ié a une activité nitrifiante insoupgon-
née précédemment). La dénitrification est en balance avec ce pro-
cessus. Selon le rapport des 2 activités et la concentration en

NO”® de 1l’eau sus-jacente, 1l y aura alternativement diffusion vers

l’eau et vers le sédiment.

Dans la zone sableuse, la nitrification 1l’emporte sur la
dénitrification, de sorte gqu'il n'y a pas de diffusion de NOJ vers
le sédiment, mais au contraire un flux net de NO" vers 1l'eau libre.
Vanderborght et Billen (1975) ont écrit un modele & deux couches

qui tenant compte a la fois de la diffusion et des deux métabolis-

mes, rend compte des profils (fig.37) observés. Le flux net d’NO"
s’en déduit aisément (voir s III C).

En zone vaseuSB, le flux moyen de nitrate da a la dénitrifi-
cation est de 44 mg N/m /jour. En zone sableuse, 11 est de 100 mg

2
N/m /jour.

La figure 30 rend'compte de 1la variation saisonniere

du phénoméne dans les deux =zones.
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N O j ( 10" jjmoles cm*™)
50 J 100 50

1-5-74
107 °
7-1-74
Zone sableuse
50 100
6-2-175 Zone vaseuse
Fig»37.A,B,C,D. Profils verticaux de concentration

en nitrates dans le sédiment du Bassin pour
les différentes zones et saisons(repris de
Billen 19706).
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1,3. Nitrification

Le profil de NO” dana 1le sédiment Cfig.-37) s'expligque par
l'existence d'une nitrification se produisant dans les premiers
centimetres (L a 5 cm), En effet, on y mesure un Eh > 200 a 250 mvV,

favorable a 1l’'oxydation d'NH* an NO".

On peut en déduire une diffusion vers 1l'eau ou vers le sédi-

ment [modéle & 2 couches).
L'activité nitrifiante est mesurable directement. En effet,
les chemoautotrophes assimilent le On sait gu'une mdle de

bicarbonate est utilisée pour 5 mbles de NH* oxydées en NG

(Gundersen et Nontain, 1973), Utilisant du 14C02, Billen a pu diffé-
rencier cette assimilation de 1la fixation anaplérotigque en mesurant
d'une part, 1l'incorporation totale et d'autre part, l'incorpora-

tion avec fixation autotrophe inhibée par un agont spécifique'.

La nitrification a lieu pendant toute 1’année dans la zone

sableuse. On constate de plus grandes activités en été gu'’en hivor,
mais la profondeur active est plus petite en été (~ lcm) gé’en
hiver (~ 10 cm), en raison de 1la fluctuation de 1l’activité hétéro-

traphe qui réduit 1la couche oxydante au centimetre superficiel Bt
joue ainsi un rdble 1limiteur. La figure 30 donne 1les valeurs
de nitrification, dénitrification et de flux résultant pour les

deux zones,

Le flux moyen de nitrification wvaut 52 mg N/m /jour en zone

vaseuse et 298 mg N/m /jour en =zone sableuse.



300.

100-

Fip.58 .

Courbes saisonniéres des flux de
nitrification et dénitrification
pour les zones sableuse (s) et
vaseuse (v) du Bassin de Chasse.
On en déduit 1les flux nets de NOt
(d'apres Billen, 1976)
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2. METABOLISME DU PHOSPHORE

Nous avons, grdce au travail de Oehairs £1972), un apercu de

3
l'activité régénératrice de PO" alU niveau du sédiment. En effet,
le profil de POA_ dans l’eau 1interstitielle est connu pour la mi-
avril Cfig.39) et la diffusion & travers l'interface sédiment eau
reb P-P04Y
2500 5000 cou
.\
Pig.39. Profil wvertical de la concentration en

nhosnhntes dans le sédiment du Bassin
de Chasse (d'apres Dehairs, 1972).

a été calculée. Si on tient compte d’un coefficient de diffusion
de 10*4 cmz/sec et d'une porosité de 0.6 (voir i III C).

au lieu des valeurs préconisées e 1'’époque (soit 1O_5 et 0.65),
on calcule un flux journalier de 97 mg P-PU _/mz/jour (au lieu
de 13 mg/mz/jour). On suppose dque cette activité est 1liée a 1la

température., de maniére analogue a 1l'ammon ificat ion .
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3. IMAGE PARTIELLE DU SYSTEME : LE COMPARTIMENT MICRO-ORGANISMES

OENTHIQUES ET LES FLUX QUI LE TRAVERSENT.

Plutdt gque de se limiter au transfert global de carbone
(environ 1.1 g C/m /jour, temps de turn-over 1 3.75 ans), on a
détaillé 1les flux correspondants d'azote et de phosphore, gqui se
rapportent a des métabolismes tres différents et qui sont tres
importants dans 1le systeme global (au contraire du CO” dissous,

les nutrients contrdlent effectivement la dynamigue du systeme).

Les stocks sont calculés a partir des profils intégrés en
ce qui concerne les formes d’'azote, ou des analyses de matiere

organigque en ce qui concerne le carbone.

Les flux se répartissent entre un mouvement de matiere or-
ganique particulaire vers 1le sédiment (non quantifié) et d’une ré-

génération nette, dont 1le bilan en termes d’azote s'établit comme

suit : ammonification : 211 mg N/m /jour
nitrification S 70 " "
dénitrification : 48 " "
) 2
Flux de NOO vers l’eau 1 70 - 48 = 22 mg N/m /Jour
Flux de NH* vers l’eau : 211 - 70 - 19 * 122 mg N/m /Jjour
Flux de NH* vers nappe souterraine : 19 mg N/m2/jour

Enfin, nous disposons d'une approximation du flux de rdgéné-

3 2
ration de PO0O® , soit 97 mg P/m /jour en avril.
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IH  Tests de

bilan

INTRODUCTION

Nous examinerons
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1)
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directement.
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majeurs de

temps sont

On s'attend

pour
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b) 1l'oxygéne

la BOD

bilan général sur

S'il n'’y a ni

la somme des flux

des flux de

rieur du systeme,

géneral

ici
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compartiments

chimiques
vérification.
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successivement
la BOD et de
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a ce due

nutrients

base
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consommation
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deux types de test

entre fluctuations observées

et flux d'input-output mesurés

sont particulierement indigqués

La dérivée d C/dt a leur courbe

étre égale a la somme des flux.

le cas de certains nutrients

l'oxygene dissous. Les échelles de

nycthémérale et 1'échelle saisonniere.

les fluctuations soient de sens opposé

flux d'uptake (associé a la produc-

tion] versus flux de régénération

(associé a la respiration)

et flux de production versus
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annuelle

ni oligotrophi sation marquées,

de production doit égquivaloir a la somme

(respirations). De plus, a 1l'inté-

une série de flux doivent é&tre cohérents.
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2. RECHERCHE DE COHERENCE ENTRE LES FLUCTUATIONS DES COMPARTIMENTS

CHIMIQUES ET LES FLUX MESURES

2.1. Echelle de temps ; la saison

2.1.1. ariation des cii ffér’en™ts comfart iments cjnijn ues_

Les éléments qui ont retenu notre attention sont ceux gqui sont
classiquement considérés comme susceptibles de limiter la croissan-
ce phytoplanctonique =: l'azote et le phosphore (NOJ, NO , NH , PO"

c " *r
La silice n’a pas retenu notre attention, le phytoplancton du Bas-
sin ne comportant gue peu de diatomées. La BOD,. est une indication

du pool de matiere organique biodégradable (dissoute et particu-

laire), faisant pendant au pool des nutrients 1norganigues dissous.
2.1.1.1. Les nitrates (+ nitrites)

Les nitrates obéissent a un cycle annuel de régénération-
consommation (1) (£fig.40) ou la phase de consommation (période de
fermeture du Bassin) a retenu plus particulierement notre attentions
dés avant la fermeture des vannes, la concentration en NO et NO,é
tombe rapidement dans des eaux gqui, & ce moment, sont communes au
port d'Ostende et au Bassin. Apres la fermeture, le processus se

ralentit 1légerement, gquoigque encore tres rapide. Au début de mai

ou Jjuin (selon les années), la consommation est gquasiment achevée.

Des la fin juillet (1971) ou eoGt(1974), la teneur en NO”

de 1l'’eau augmente a nouveau, signe de 1l'interruption des activités

d’uptake (disparition du phytoplancton 1liée aux manoeuvres des

vannes).

(1) phase de consommation nette : uptake par le phytoplancton et
phytobenthos plus grand gque le flux net venant du sédiment
(ou s'y ajoutant gquand 1le flux est 1inversé) et des excrétions

en milieu pélagique.

phase de régénération nette : flux net venant du sédiment et
excrétions plus grands que 1l'uptake.
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N-NOj

100.

Fip.40

IT.H.2.

NO:

NO:

Courbes saisonnieéeres de concentration en nitrates
et nitrites au Rassin de Chasse (4 courbes
exnerimentales et une courbe simulée d'apres

Billen, 19706).
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Le tableau 26 donne un apercu de la distribution spatiale de
N0O3 dans le Bassin en 1971 (voir aussi les transects, i II1.B.1.1.1.),
et de 1'hétérogénéité caractérisée par un 1indice généralement élevé:
il y a plus de nitrates a proximité des grandes et petites vannes.Est-
ce dG a des infiltrations ou une dynamique différente dans ces
parages (caractérisés par un envasement plus abondant, une produc-
tion plus élevée, etc..) ? On ne peut le dire avec certitude. La
théorie de 1'’infiltration n'est pas forcément la meilleure, car

on sait gque las eaux du port d’Ostende connaissent une dénitrifi-

cation parallele a celles du Bassin (Leloup et Van Meel (1965) . ,

2.1.1.2. L’'ammoniaque

Les mémes considérat ions s’appliquent a 1'NH* avec la différence
qu'il existe un flux puissant d'ammonification au niveau du sédi-
ment pendant presque toute 1’année et particuliérement en été. Il
n'est donc pas surprenant d'observer des "bouffées" d'NH* pendant
la période de végétation, probablement chaque fois que 1l'uptake
est défaillant. La comparaison des courbes annuelles d’NH” avec
celles de production primaire permet de confirmer, en gros, cette

hypothese (fig. 41),

Le tableau 27 renseigne la distribution des concentrations

aux 5 points du Bassin en 1973.

2.1.1.3. Las phosphates

La fig. 42 montre que la teneur en phosphates s'éleve au cours
de 1l'année. Cette élévation est toutefois progressive au contraire
des fluctuations de 1'ammoniaque. De plus, le tableau 20 révele
l'extraordinaire homogénéité de distribution des phosphates dans

le Bassin, contrastant avec celle des autres nutrients.

Le phosphore étant théorigquement prélevé dans un rapport C/P

élevé (=106, par atome), les variations qgu'’impriment les changements

de photosynthese sont trés atténuées. L'augmentation gquasi-continue
3_

de la teneur en PO" indigue un flux de minéralisation supérieur

a celui de consommation par les autotrophes.
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NANH,

fig.

41. A, B,C.

Courbes

saisonniéres de concentration en azote ammoniacal au Bassin de Chasse.

Ces courbes sont mises en regard des courbes de production primaire afin de
faire apparaitre certaines corrélations.



Firr-42 . Courbe saisonniére de concentration en
phosphates au Bassin de Chasse.

er

200

£Wb

100

Fig.43. Courbe saisonniere de la demande d'oxvpdne
(DBOs) au Bassin de Chasse,avec réference 1
la courbe de production primaire.
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2.1 .1 .4. La BO D5

En 1974, des mesures de BOD,. ont été faites réguliérement
au Bassin (Jo Podamo, 1974) . Cette mesure indirecte d'une fraction
moyennement laDile de la matiére organique, révéle d'importantes
fluctuations entre 10 et 260 pM/A, 0~ (soit 100 & 2650 mg C/m3, en
tenant compte d'un gquotient respiratoire de 1/1.2 dans la transfor-
mation). Les pointes de BOD suivent en gros les pointes de produc-
tion primaire, <ce qgqui indique gu'il vy aurait des accumulations
transientes de cette catégorie de matiére organique (fig.43). Cette

interprétation a également été donnée pour les pics de fixation

anaplérotique succédant a ceux de production primaire (1 II .F.3.1),

2.1.2. Comp arai son des _fl ux_

2.1.2.1. Métabolisme de 1l’azote

1°) graphique dérivé au départ des variations de

NO~ et NH* en 1973 (fig. 44)

On remarque gque si les temps de prélevement sont suffisam-
ment rapprochés, le caractere extréme des variations du flux
d'NH" devient évident. A contrario, cela permet de formuler
une critique qui se vérifiera tout au long des pages qui
suivent s les pentes constantes des lignes qui réunissent
les points hebdomadaires d'une courbe saisonniére ne donnent
que des moyennes hebdomadaires pour des flux éventuellement

trés différents.

On a la confirmation gque le rythme d'une semaine imposé
dans notre travail n’est pas encore suffisant bien qu’il
représente un progres par rapport a la pratique courante

(tous 1les 15 jours ou tous les mois).
2°) somme des flux connus de maniére indépendante (fig,45)

Les maniéres dont sont calculés ces flux sont décrites tout

au long des chapitres qui précedent.
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en

1973
500
z
250
100
rr'
-100.
Fin .44 Flux net d'azote inorganique dans 1'eau

du Bassin de Chasse (graphiques dérivés +
des courbes de concentration d'NO” et NIIM)
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3°) confrontation des flux nets [fig.45b)
On observe (1)
le) des similitudes (encourageantes, compte tenu de l'effet
cumulatif de plusieurs erreurs possibles (2))
Ce sont : a) méme ordre de grandeur

b) méme phase en période d'activité phytoplancto-

nique,
2°) certaines grandes différences d'amplitude dans un sens au
dans 1l'autre.

a) cas ou la 2 des flux indigque wune consommation
supérieure a celle qui est déduite de 1la varia-
tion du nutrient dissous.

I1 peut s'agir : - d'une surestimation de
l'uptake (une modification
du rapport C/N dans 1l’uptake
pourrait expligquer cette
surestimation) et/ou

- d’une sous-estimation d'un
processus de régénération

b) cas ou la £ des flux 1indigue wune consommation
inférieure a celle qgui est déduite de 1la va-
riation du nutrient dissous.

I1 peut s'agir : - de la sous-estimation d'une
consommation (dénitrifica-
tion dans 1l’'eau 1libre ?j di-
vergence du rapport C/N dans
l'uptake ?) et/ou

- d'une surestimation de la

régénération

on s'est 1limité a la période avril-juin, car en 1973, le mois
de Jjuillet a été perturbé par une vidange prématurée et totale
du Bassin.

erreurs sur les mesures 1indépendantes, dues a 1l'hétérogénéité
du Bassin, dues & des remplissages partiels, erreur sur le
graphigque dérivé (voir 1 précédent).
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Le flux de régénération par le sédiment étant présumé assez
égal dans le temps et étant une composante principale dans 1le bilan,
l'erreur sur le rapport C/N appliqué au calcul de 1l'uptake par le
phytoplancton et le phytobenthos est une cause plus probable d’'in-

cohérences observées.

Si on applique un raisonnement complémentaire a celui suivi
jusqu'a présent, on peut déterminer 1l'uptake probable en faisant
la différence entre 1le flux net déduit des variations de nutrients

dissous Bt 1la somme des flux de régénération.

Le rapport de 1la production primaire nette a 1l'uptake ainsi
calculé donne le rapport C/N des activités d'assimilation (fig.46).
On observe effectivement des variations autour du rapport 5 (ce
qui indique gquand méme gque nos mesures et la valeur de C/N basée

sur la littérature semblent se tenir).

La période d’avril pose cependant un probléme particulier 1
il n'y a guére de production phytoplanctonique et ce n'est proba-
blement pas un trés bas rapport C/N des assimilations (il faudrait
qu'il soit de 1l’ordre de 0.5) gqui peut expliquer gque la E des flux

mesurés soit positive et trés supérieure au flux net observable.

Le traitement séparé des cas du NO et du NH* (fig.47 et 48)
J 4
révele que le flux manquant (consommation sous-estimée ?) est d'en-
2 - 2
viron 30 mg N/m /Jjour pour NO et d’environ 150 mg N/m /jour pour

+
NH~ (~ 180 en moyenne pour les 2 ions).

2
Un flux d'N de 180 mg N/m /jour implique wune production pri-
maire brute de 1300 mg C/m /jour, ce qui est difficilement croya-

ble a cette épogque de 1l'année (on l'estime a 285),
En conclusion, le systéme nous parailt assez cohérent pendant

la période de végétation. Les différences observées sont explica-

bles. En particulier, les variations du rapport des assimilations
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1973

40 1975

20

Fi fr.47 o Rilan des flux d'NO’ pendant la periode qui précede
le pic de croissance orintaniere du phytonlancton,
mettant en évidence une incohérence (écart d'environ

30mp N m“24" 1)

- 137 -



II

Cn)
100-
50-
_50_
M A
Fig.40. Bilan des flux d’Nt-" pendant la période

qui précede le pic de croissance printaniere

du phytoplancton,impliquant un uptake
d'environ 150 mg N m"2j-1.

- 130 -

LHL2.



IT.H.2.

carbonée et azotée pourraient rendre compte de ces différences.
Par contre, dans la période gqui précede le premier pic de prin-
temps (période Ai, on explique difficilement la consommation de

l'azote, et du NH* en particulier.

Il peut s'agir d'srreurs d’estimation des flux ou bien de
l’existence d'un métabolisme gqui échappe a notre analyse (peut-

dtre un systéme nitrification-dénitrification en phase pélagique (11])
Si d'autre part, on admet gque les variations nycthémérales

d 'NH” sont 1intenses a cette période, et gque le graphigquedérivé

est trés dimparfait, cele ne supprime pas le probléemed’une consom-

mation journaliere tout aussi importante a expliquer.

2.1.2.2. Métabolisme du phosphore

Etant donné 1le peu de résultats, il convient d'étre parti-

culierement prudent. On constate quo les flux estimés de régéné-
ration (flux moyen compris entre 25 et 150 mg P/m /jour, selon
les deux ¢évaluations discutées au 1 II.G.2.) et de consommation

(flux moyen d'uptaka par 1le phytoplancton et le phytobenthos,
évalué a 27 mgP/m /jour (2)1 sont, au niveau des ordres de grandeur,
compatibles avec un flux net positif et modéré qui explique la

montée progressive de la teneur de 1l’eau en PD™
2.1.2.3. Flux de matiere organique (BOD5)

La signification de 1la BOD,. en tant gqu'indice de matiere or-
ganique biodégradable et d’origine essentiellement phytoplancto-
nique a été abordée au 5 II F. LB graphique dérivé (fig.49b] et
construit sur des intervalles malheureusement trop grands en avril-
mai. Par la suite, la situation est milleure : de juin a aolGt, on

distingue quatre alternances de flux négatif et positif.

(1) Gundersen (comm. personelle] estime gue de nombreux processus
peuvent se dérouler au niveau des particules de matiére orga-
nigque en suspension, qgqui seraient autant de microenvironnements
caractérisés par des gradients (aérobiose a la surface, anaé-
robiose vers le centre).

(2) rapport C/P = 41 (par poids] sur base de la production nette.
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Le flux déduit de 1la différence des flux mesurés de respiration
et de production primaire nette (fig. 49 a) évolue de facon généra-
lement analogue (certains déphasages peuvent étre 1imputés a la ré-
solution temporelle qui est insuffisante en ce qui concerne les me-

sures de BOD,. ) .

En gros, la résultat nous parailt cependant assez positif et

suggere dgue nos mesures sont cohérentes.

D'autre part, si la mesure de BOD,. est prise, non plus comme
indice de matiéere organique, mais comme mesure directe (conversion
approximative : 1 yM 0~/i = 10 mg C/m3l, on voit gque sa fluctuation
représente une fraction généralement comprise entre 10% et 60% du
flux net déduit des mesures de respiration bactérienne et de produc-
tion primaire nette. Le complément représente logigquement la fluc-
tuation de cette proportion de biomasse et de matiere organigque
(POM détritigque notamment) moins 1labiles, 9qui ne peuvent étre oxy-
dées dans 1le temps d'une mesure de BODﬁ. Cette observation rappelle

celles de Andrew S Williams (1971) et Banoub & Williams (1973) qui

ne constatent de variation saisonniere gque pour la fraction peu

labile (qgui peut donc s'’accumuler) et, par contre, une concentration
+ constante pour les petites molécules labiles (glucose, acides
aminés, etc...) dont 1les taux de dégradation sont a mesurer indépen-

damment ot & rajouter au taux net observable in 3itu.
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2.2. Echelle de temps : la journée
2.2 .1, Téjta bo 1i sme de 1’az ote
On a observé au cours de plusieurs cycles de 24 h., une
variation nycthémérale importante des nutrients azotés. L'NH* va-
rie a4 l'inverse de l'activité du phytop laneton, ce qui
fait présumer du rdle de celui-ci dans la diminution diurne de la

concentration en azote.

Le cycle du 18.5.75 a été particulierement bien suivi a ce

point de vue. Le comportement de NO3 a également été étudié.
Les flux dérivés (fig.50b ont été calculés et sommés au dé-
part des courbes expérimentales (fig.50a]lde concentration en azote

inorganique.

Les flux mesurés ou estimés indépendamment pour les différents
compartiments ont de mSme été sommés et le flux résultant net cal-

culé (fig.51la).

La comparaison des deux résultats (fig.51b) suscite des com-
mentaires analogues a ceux faits pour le cas des variations sai-
sonnieres
103 on observe une similitude d'allure (consommation le Jjour et

régénération, la nuit) pour les deux courbes.
2°) cependant un processus de consommation - gqui a une ampleur

2
maximale pendant la matinée - est sous-estimé (~ 30 mg N/m /h).

Une modification importante du rapport C/N des assimilations
ne change pas beaucoup les choses. En fait, la photosynthese ne
semblB pas impliqué”/ , puisque 1le processus est effectif avant
le laver du jour. De plus, il peut difficilement s'agir d'une
sous-estimation de photosynthése car celle-ci est largement cohé-
rente avec les fluctuations d'oxygéne dissous dans 1l'eau (voir

paragraphe suivant).
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30- 17-18 mai 1975
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Calcul d'un flux net.

P. Cormam ison de? flux net? obtenu? m»nr le?

deux ndthodcs»mettant en Evidence une ” 1
incohérence féenrt d’environ 20-30 mw N m- “h" 1

144 -



IT .H.2.

Nous ne disposons pas d'assez de points de comparaison pour

pousser plus avant la discussion de ces résultats. Un certain de-
gré de cohérence est atteint, mais les processus en cause - a
découpler pour le NO® et 1'NH® - semblent étre nettement plus

complexes gque ce que nos hypothéses actuelles laissent prévoir.

2.2.2. ilan d géne

A la méme date (17-18 mai 1975) ont été mesurés ou estimés
les flux suivants
- respirationdu sédiment
- respirationdu plancton

- respirationdu phytobenthosd’ulves

diffusion atravers l'interface eau-atmospheéere
- photosynthese
Les méthodes et résultats de cette expérience ont déja été publiés

(Podamo, 1976).

On a suivi 1la concentration en oxygene de 1l'eau au cours du
temps (fig.51la) La dérivation de ce graphigue donne 1'évolution

du flux net pendant la journée (fig.51lc).

Comparé au flux net calculé en additionnant tous les flux
partiels (fig.51lb)le flux dérivé est suffisamment proche pour qgue
nous considérions gque Iss mesures et estimations sont cohérentes

dans l'ensemble (fig. 51c).

Cependant, en fin d'apres-midi, la consommation d'oxygéne
prédite est notablement plus forte que ne 1'impligue la variation
de l'oxygene dissous. Il est vrai que les possibilités d'erreur
restent grandes. En particulier, le coefficient de diffusion pour
l’échange eau-atmosph re est difficile & estimer de maniere suf-
fisamment précise. D'autre part, les valeurs de fixation anaplé-
rotique impligquent des respirations moitié moins grandes et sont

peut-étre mieux appropriées.
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2,3. Conclusion des études de cohérence

Que ce soit pour l'azote 1norganique, les phosphates, la BOD
ou l'oxygene dissous, les résultats tendent en général a converger.
Dans chaqgue cas, la technique de comparaison utilisée a révélé des
problémes dont Dbeaucoup pourraient étre résolus par une meilleure
connaissance de la régulation des constantes 1importantes [ex: rap-
port C/N), C'est ce perfectionnement qui fait 1'objet des recher-

ches évogquées dans la partie TIII.

Compte tenu des marges d’erreurs dues a la relative grossie-

reté de nos méthodes expérimentales, il semble que cette convergence

des résultats soit lesigne que 1'identification dusysteme Bassin
est fort proche de lacomplétion.
Nous retenons cependant certains aspectsobscurs, liés au

métabolisme de NHZ

1] trés fortes variations nycthémérales en début d'année, impliquant
des consommations et des régénérations dépassant les possibili-
tés connues du sédiment et des végétaux.

2} forte sous-estimation de la consommation en début d'année
(Jusque fin avril)

3) problemes a 1'échelle nycthémérale, si on se base sur les données

d'un seul cycle d'observation.
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Avec toutes les 1images partielles du systéme, acquises dans
les chapitres précédents, on peut tenter de construire wune 1image

globale.

Un découpage fin montre normalement une alternance de situa-
tions d'autotrophie ou d’'hétérotrophie dominantes (voir 1'évolution
du flux de BOD"J, mais sur une longue période (l'année), autotro-
phie et hétérotrophie doivent s’éguilibrer a moins gque le systéme
ne soit en évolution
1) vers 1l’eutrophisation si § production > f consommation

2) vers 1l’oligotrophisation si f consommation > f production

Le groupedes chercheurs étudiant 1leBassln a tenté d’affiner ce bilan
depuis 1974 (Jo Podamo 1974, 1976). La mise du Bassin en assec

ou bien en communication avec le port pendant 1l’automne et hiver,
représente cependant un écueil pour 1'établissement d’un bilan an-

nuel complet.

Les premiers Dbilans n'’ont donc été faits que sur la période
de 4 mois qui est caractérisée par des activités biologiques ma-
ximales , On ne peut donc en tirer de conclusion définitive sur

l"eutrophisation éventuelle du Bassin.
3.1. Cycle du carbone

La figure 52 permet de bien mettre en évidence la symétrie
du systeme du carbone ;

1°) O0’une part, on a le retour aux pools de matiére organique inerte

1453 mg C/m'Vjour (a la POM)
2
+ 122 mg C/m /jour (& la DOM)

1575 mg C/m”~/jour

qui doivent alimenter les compartiments minéralisateurs dont on

estime les activités a

2
937 mg C/m /jour (bact. planctoniques )
2
+ 1524 mg C/m /jour (bact. benthiques)

2
2461 mg C/m /jour

2
On constate un déficit de 2461 - 1575 = 086 mg C/m /jour
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2°) D'autre part, la somme des uptakes s'éléve a

2
1243 mg C/m /jour (production phytoplancton)
2
+ 500 mg C/m /jour (production phytobenthos)

2
1743 mg C/m /jour
2

alors que le CO” retournant au pool se chiffrs a 2519 mg C/m /Jour.
e 2 . .
On constate un déficit de 2519 - 1743 = 776 mg C/m /jour. La dif-

férence entre 886 et 776 = 110 mg C/m /jour résulte de 1l'accrois-

sement des stocks phyto- et zoobenthigues (108 + 2).

Bacfcrioplanglon

Zoopbnclon

Phytoplancton

pom

Phytobenihoi

Zoobenthoi
Boclériohenlhoi

Fig.52 . Bilan saisonnier (avril a juilletjpour le cycle du
carbone au Bassin de Chasse.
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3.2. Cycle de 1l*azota

Si le cycle de la matiere nous est le mieux connu par les
flux de carbone dans la phase pélagique, il n'en va pas de méme
au niveau du sédiment ou les mécanismes de restitution de 1l'azote

a 1l'écosysteme ont été plus particulierement étudiés.

La nécessité de choisir une référence de base unique - car-
bone ou azote - pose donc des probléemes de conversion difficiles,
qui ne seront résolus gque lorsque les lois de variation du rapport

C/N seront connues.

Pour le développement de leur modele de circulation de 1la
matiére en Baie Sud de la Mer du Nord, Pichot et Runfola (19761
ont choisi 1l'azote comme unité de base. Les raisons supplémentaires
qui font choisir 1l'azote sont qu'il est selon toute vraisemblance
un élément limitant de la production primaire tant en mer du Nord
gqu’au Bassin de Chasse (voir chapitre III). En outre, 1l'azote

est un meilleur indicateur du turnover de la matiére organique.

La fig. 53 donne une version simplifiée du cycle de 1l’azote,
calculée en supposant un rapport C/N moyen de 5 dans la biomasse
végétale (la conversion se fait donc par rapport au flux de pro-

duction nette et non de production brute).

Fig .5 3. Bilan saisonnier
(avril a juillet)
simplifié pour le
cycle de l'azote au

Bassin de Chasse.

v

Noppe phréatique N

On retrouve évidemment la méme difficulté gue dans le cas du

carbone. En termes d'’azote, on observe un retour au pool 1inorgani-
que gqui dépasse la consommation de 291 - 224 = 67 mng N/mz/jour.

Si on avait indu la période (A) dans le bilan, l’7apport du port
d'Ostende (1500 mg N/m3 a la fermeture des vannes) eut encore

augmenté le déséquilibre du budget.

Kfl
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3,3, Discussion
3.3.1. Contradift ionsdans leb il an_

Si nos mesures sont correctes, on est forcé d'admettre une
importation de matiére organique aux dépens du port d'Ostende

Ea moins d'’admettre une oligotrophisationI)

Autrement 1l y a controverse sur la validité des mesures de
production primaire (qui pourraient étre sous-estimées) versus les

mesures d'activité bactérienne (gqui pourraient étre surestimées).
3.3.1.1. Hypothése de 1'’importation

2
On calcule qu'une importation de DON + POM de 866 mg C/m /j
(ou 67 mg N) représente un apport de 106 g C en gquatre mois (319 g
C/m /an). Cet apport ne doit pas obligatoirement se faire pendant

les quatre mois du bilan.

On a vu dans la partie II.A.2. qu'un remplissage partiel

2
affectant 10 % du volume d’eau apporterait 12 g C/m . I1 suffi-

rait de 10 remplissages partiels(ou de 1 a 2 vidanges totales)

pour atteindre leminimum requis de 106 gC.
2
I1 est alors évident gque -méme si 12g C/m sont une valeur
fort surestimée -les manoeuvres devidange hivernales et les

remplissages partiels sont suffisants pour importer la matiere
organique qui fait défaut dans le bilan. Selon toute probabilité
il n'y a pas déficit mais bien saturation avec envasement et

eutrophisation.

3.3.1.2. Mesures de production primaire versus mesures de respiration.

L'écart - toujours dans le méme sens - entre production pri-
maire et activité hétérotrophe a été cité par plusieurs auteurs
et souligné encore récemment par Joiris (1976). Il semble gue ce

soit surtout en pleine mer gque les incohérences entre production
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et consommation sont les plus grandes (facteur 10 en Mer du Nordel)
en contradiction flagrante avec 1le bilan d’'oxygéne qui met une
surproduction en évidence 1I). Joiris passe en revue les différen-
tes méthodes d'estimation de 1la respiration planctonigue et souli-
gne leur cohérence, tout en admettant gque les calculs d’extrapo-
lation a la colonne d'eau entiere et & la Journée puissent é&tre
sources d'erreurs. Il conclut cependant a 1l'impossibilité de trou-
ver des arguments indigquant une surestimation.
Inversement, nous oObservons dgue
1) au Bassin de Chassen ou 1l est plus facile de faire un bilan,
le rapport respiration/production tombe a 1.4 (pour wune partie
de 1l'année seulement, il est vrai) en employant exactement les
mémes méthodes.
2) les analyses de cohérence tendent plutdét a montrer gque, au moins
sur une base Jjournaliere, ni la production primaire, ni 1l’ac-
tivité hétérotrophe ne sont respectivement sous-estimée ou

surestimée,

Nous pensons gqu'il y a trois origines principales aux écarts

observés

1. Comme le souligne Cory (1976), la méthode d’Odum (1956) qui dé-

duit les flux nets a partir des variations de teneur en 0% en

(1) Siaburth (1977) annonce des rapports respiration/production
encore plus importants.
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eau libre, est supérieure a la méthode au C et aux expérien-
ces avec des bouteilles transparentes et sombres. Nous pensons
cependant gque cela n'est vrai que dans la mesure ou les mesures

avec bouteilles sont trop espacées dans le temps (mesures heb-

domadaires ou mensuelles). Ce fait est souligné par Kelly et al.
(1974) et ressort de tous les travaux ou la fréguence de mesu-
re a été augmentée (ex. Rodhe et al. (195B)) et notamment des
ndtres au Bassin de Chasse ou - dans des conditions tres favo-
rables (mesures toutes les deux heures, systéme peu profond et
fermé) - on tend vers une cohérence satisfaisante entre mesures

indirectes et mesures directes de flux.

Ceci montre deux choses
a) nos méthodes directes ne sont peut-étre pas si mauvaises a
l'heure actuelle.
b) on ne peut ignorer les 1importantes fluctuations nycthéméra-
les de photosynthése, de biomasse et de respiration, sous

peine de faute grossiere dans les estimations de métabolisme.

Ce deuxiéme point représente a lui seul une importante conclu-

sion méthodologique de notre travail.

Si nos méthodes directes ne sont peut-étre pas si mauvaises

a l'heure actuelle, elles restent cependant perfectibles

a) la mesure de production brute par le dosage de 1l'oxygene a
servi d'index, en vertu duquel d’importantes corrections pour
pertes excrétoires et mécaniques ont pu étre apportées, ce
qui a permis aux résultats de photosynthese d'étre cohérents

avec ceux du bilan quotidien d'O” dissous.

Cependant, l'incertitude sur 1'égalité des métabolismes res-
piratoires a la lumiere et a l'obscurité (avec effet de pho-
torespiration notamment) est grande. On peut supposer dque

les résultats de production brute péchent par défaut.

D'autre part, 1l'effet de photo-inhibition est peut-étre for-

tement exagéré a 1l'heure actuelle (voir chap, III.), ce qui
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permet également d’anticiper des réévaluations des chiffres
de production primaire.

la mesure de production par la méthode 14COA peéche par de
nombreux aspects. Parmi ceux-ci, l’interaction excrétion-
uptake hétérotrophe entraine une sous-estimation de la pro-
duction (gqui a été corrigée puisque la mesure a 1’0" sert
d'index) mais aussi une sous-estimation potentielle de
l’activité bactérienne (ce fait Jjoue évidemment dans le sens
d’une plus grande divergence entre production et consomma-

tion)

Enfin, les techniques de mesure de vitesse 1initiale de con-
sommation d'O" et de fixation anaplérotique ne donnent pas
encore des résultats parfaitement cohérents, la deuxiéme
impliguant une respiration bactérienne nettement plus faible.
Comme pour la technigque de mesure de production primaire -
également basée sur des mesures d’échanges gazeux ou de fi-
xation de 14COA “ des progreées restent sans doute a faire,

notamment en fonction de ce gqu'on apprendra sur la régulation

de la respiration.

bilans sont beaucoup plus difficiles dans le cas de syste-

ouverts ou les échanges aux frontiéeres sont difficiles a

quantifier. Les erreurs y sont donc forcément plus grandes.

3.3.2.

ImjJliCft ions djj Dbilan quant au fonctionnement de 1 'é cosy s—_

_téme Bas sin _de Chasse. Comparaison avec la Mer du Nord.

3.3.2.1. Constantes cinétiques moyennes et temps de turn-over du

Carbone.

Pour chaque compartiment, on peut calculer 1les constantes ci-

nétiques moyenne s correspondant aux processus de

production brute (ou ingestion) K
respiration r
excrétion e
mortalité autre que par predation m
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et leurs inverses, c'est-a-dire, les temps de turn-over en jours

(si dt - At = 1 jour)
/] 3 (1.69 - 0.51 -0.12 - 0.83) 1735
temps de T.O, (A) :1/1.69 = 0.59 Jjour (14 heures)
(B) :1/11.69 - 0.51 - 0.12) 3 1.06 jour (25 heures)

EDYI2ESQfhos

P

3 (0.019 - 0.009 - 0.001 )26000

>
t

temps de T.0. (A) :1/0,019 WM 52 jours

(B) : 1/(0.019 - 0.009 - 0.001) = 116 Jjours
Le tres long temps de T.0. des ulvespese évidemment dans ce cal-
cul qui, s'il pouvait étre découpléenmicrophytobenthos etmacro*

phytobenthos, révélerait des temps respectivement plus brefs et

plus 1longs.

Zooglancton

AR

= (L - 0.46 - 0.18 -0.36)274
temps de T.O0. (A) 1 1/1 = 1 jour
(B) i 1/(1 - 0,46 - 0.18) = 2.78 Jjours
Zoobenthos
3 (0.05 - 0.02 - 0.02 - ?2)2670
temps de T.0. (A) : 1/0.05 = 19 jours
(B) t 1/(0.05 - 0.02 - 0.02) 3 95 jours
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§4£IEr~25 glanctonigues

AB b [94 65  ?) 10
temps de T.O0. (A) : 1/94 = 0.011 Jour (16 minutes)
(B) : 1/(94 - 65) * 0.034 Jour (49 minutes)
Les temps de turn-over (B) sont & rapprocher (avec prudence)

de temps de génération, moyennant multiplication par le facteur

0.693 (c'est-a-dire, le logarithme népérien de 2),
La différence qgu'on observe entre la phase pélagique (temps
de turn-over brefs) et la phase benthiqgue (temps de turn-over 1longs),

en ce guili concerne les pools actifs, s'accentue en ce qui concer-
ne les pools de matiere organique (entre 1 et 2 jours pour la M.O.

pélagique et plus de 3ans pour la M.O. benthique).

Cette différence a déja été discutée par Jo Podamo (1976) et
Billen (1976). Les conségquences pratigques sont gue pour 1les pools
pélagiques, de petites différences entre flux d'input et flux d'out-
put peuvent entrainer d’importantes variations des stocks. Cette
variabilité - observable dans la nature comme une évolution en
dents de scie des concentrations en nutrients, en chlorophylle,
en BODB, etc... - est également telle gu’il est illusoire d’atten-
dre que les séquences se reproduisent de maniére identique d’une
année a l'autre. Il y a évidemment une plus grande sensibilité aux

perturbations d’origine extérieure.

Au contraire, dans le cas du benthos ou les flux sont faibles
par rapport aux stocks (il y a stockage maximal) les wvariations
sont fortement amorties et la sensibilité aux perturbations est
atténuée. Comme le benthos est un pbhle obligé dans 1le recyclage

de la matiere, il tend & stabiliser 1'écosystéeme.
Si le retour se fait, en plus grande partie, par lacolonne

d'eau, comme c'est le cas en Mer du Nord, 1l’écosystdme perd en

partie le bénéfice de cet effet de stabilisation.
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3.3.3.2. Comparaison avec la Mer du Nord Cvoir aussi Billen, 19706)

La figure 54 permet, en ce qui concerne le cycle de
l"azote, une comparaison entre 1la zone non codétiere de la Baie Sud
de la Mar du Nord [zone 2) et le Bassin de Chasse. Les flux sont

2 3
donnés en mg N/m ou mg N/m par an [1l) pour les deux écosystémes.

On observe que
2
1°) par m , les ordres de grandeur sont comparables pour le Bassin
et la Mer. Les plus grands écarts s'observent justement pour

les flux de reminéralisation de telle maniére gu'on a

Mer Bassin
retour par le fond s 39 % (3 %) 70 % (49 %)
retour par 1l’eau : 61 & (97 %) 30 & (51 %)

(entre parenthéses s estimations fondées sur mesures directes)
autrement : estimations fondées sur flux de recyclage pé-
lagique déduit par différence entre 1la production primaire et

la régénération benthique).

Les plus grands chiffres de remindralisation pélagique qui
s'observent en mer s'expliguent par les temps de sédimentation
plus longs qui laissent aux organismes hétérotrophes une meil-
leure possibilité de recycler la matiére organique.
3

2°) les flux par m sont tres différents. Les tres grands flux
observés au Bassin de Chasse, permettent effectivement 1la
création d'’importants pools transients, méme a 1l'échelle nyc-
thémérale. En mer du Nord, outre la différence des flux, le

plus faible rendement général s

( “JQUr » 0.21 en mer contre 0.95 au Bassin ), did notamment

B/m
au rapport PrP"on"eur 3 | défavorable» fait gque les pools
profondeur mélangée

(1) base annuelle pour la merj Dbase semi-annuelle pour le Bassin
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par diMei
07+
In(m

Retour par 1'epu

ri«, A
AoasiooiV’/ 28 i09J)
ar @)\ d (9l

Retour par le sediment

NH;
(0.07

par différence par mesure

0.65 0.06

12.19 o129

Retour par s v

0.47 92 20,4

1.32, 126.4) avec Ulves

4.4 0.67

Retour por te sédiment 86

Fig.54 . Comparaison du Bassin de Chasse et de la l'er du Nord
(large) quant aux contributions respectives du
sédiment et de la colonne d'eau a la régénération
d'azote inorganique.

A. Flux contribués par les différents compartiments
chiffre, supérieur:mer gN/m"/fan)
chiffre inférieur :Bassin gN/m2/ (4mois)
entre parentheéses :idem mais par m”

B: Rapport flux Bassin/flux mer -

chiffre supérieurfou ler):par m
chiffre inférieur (ou 2G) :par m3
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n'atteignent jamais & de telles

d'une stabilisation par le sédiment

daire.

Probablement en relation avec ces

ces, (1) on observe que, du large

téeme cdtier fermé), l'importance

les détritiphages augmente et celle

phages diminue

ingestion— par— le.
prod, primaire nette

Le rapport

(efficience d'utilisation)

IT. H. 3.

concentrations. L'intérét

alors également secon-

ou leurs conségquen-

la cbte 11let vers un sys-
relative du recyclage par

recyclage par les bio-

0.80 dans 1le nord de

la Her du Nord (2)
(d'apres Steele (1974)).
0.45 en Baie Sud de

la Mer du Nord

0.35 au Bassin de

Chasse.

Cet effet se superpose a la reconnaissance plus générale du

ré6le longtemps sous-estimé des micro-organismes dans le recy-

clage marin, ce qui conduit aujourd'hui

1974) du '"paradigme" ancien (opposant

au rejet (Pomeroy,

les milieux marins aux

milieux terrestres) qui ne prévoyait pas d'autre recyclage

pélagigque gque par le zooplancton

tre cause de mortalité phytoplanctoniqgue

a) le temps de sédimentation plus

la difficulté des biophages
réle plus effectif.

b) les différences entre mécanismes
y avoir des déphasages néfastes
plancton (soumis au jeu d'’équilibre
ton (régulation plus réguliere

et rythmes intrinseéeques),

c) augmentation relative du nombre
ressantes (parce que trop petites

en cas dleutrophisation,

production primaire bruta

(Johannes, 1968) et pas d'au-

que le grazing.

augmente probablement
zooplancton) de Jjouer un

régulateurs font gqu'il peut
entre apparitions de phyto-
des flux) et de zooplanc-
facteurs climatiques

d’especes algales non inté-

pour le zooplancton,

2
90 g C/m /an, d’ou production nette

(sensu lato) : 54 g C/m /an
production zooplanctonique :70 g C/m'/an, d’ou ingestion
(K x40 %) 42 g C/m /an.
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3.3.2.3. Implications guant aux possibilités ds régulation

Du point ds vue de la régulation de 1'écosystéme Bassin
de Chasse et de sa capacité d'homéostasie, an voit qgque deux méca-

nismes ont des effets qgqui se renforcent

1) les plus grands flux (et les plus grands pools transients
qui en découlent) nous meéenent vers les domaines ou la régu-
lation n'existe plus (par saturation de 1l'effet de concen-
tration sur le mécanisme de consommation). On peut, des lors,
prévoir des "emballements" (par ex. de consommation d’un
nutrient) tels que 1l’effet stabilisateur d’une rétroaction

ne soit plus efficace gquand sa plage d'action est atteinte.

2) la prédominance des détritiphages (qui n'ont pas d'action
sur le taux de production de leur nourriture) élimine un mé-
canisme de régulation tres important et diminue encore la
somme totale des couplages et rétroactions gqui font la sta-

bilité de 1'écosysteme.

Une évolution temporelle plus heurtée en résulte nécessaire-

ment pour les compartiments pélagiques.

L'étude plus approfondie des mécanismes de régulation et

leur insertion dans un modele global, font 1’objet du chapitre

qui suit.
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Il A. Introduction

On a wvu dans le chapitre II que 1l'écosysteme Bassin de
Chasse est suffisamment homogéne, tant horizontalement que verti-
calement et gu’on p8ut donc le traiter comme une "boite" unique
(lumped system) dont les variables mesurées au point central sont

représentatives.

Notre travail d'éguipe a conduit a un schéma des relations
existant entre les variables qui sont supposées représenter le plus
adéguatement 1'’état de 1'écosystéeme. De plus, des valeurs moyennes

ont été établies pour chaque flux et chaque variable d’état.

On a ainsi obtenu par intégration un pseudo-état =r,tationnaire

(situation théorique, car jamais réalisée dans la nature).

Afin d'animer ce modele, 11 convient d’écrire les éqguations
de conservation qui déterminent 1’évolution saisonniéere des va-
riables d'état. Ces éqgquations doivent intégrer 1l’effet des intei—
actions réglant 1les flux de production et de consommation qui dé-

terminent précisément la taille des compartiments.
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La recherche des 1lois de régulation consiste donc essentiel-

lement & déterminer 1les fonctions ou fonctionnelles gque sont les

coefficients K. r, e, m dans 1l'expression

= (k-r-e-m)B

gque nous proposons pour chagque compartiment biologigque. Le choix de

cette expression trouve sa Jjustification dans 1le fait gque les cons-

tantes cinétigques contenues dans la parentheése, se rapportent toutes

a des processus 1intracellulaires et gqu'on peut pour cette raison

les concevoir comme des taux de formation ou de perte exprimés par

rapport a la biomasse.
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1

[lIB. Reégulations

du compartiment

Régulation de la photosynthése ( production brute)
Le taux de production brute, k, dont 1la wvaleur - 1intégrée
sur la profondeur et la journée - varie pratiquement entre 0.5
2.5 (moyenne = 1.29), dépend a la fois de 1la nature des
phytoplanctoniques et de multiples effets d’environnement
En premier 1lieu, nous nous attacherons a reconnaitre les
effets généraux de la lumiére, de la température et des

par-dela les spécificités 1liées a la nature
lations .

Ensuite, nous essayerons de reconnaitre
les variations résiduelles qui s'’inscrivent dans

déterminées a 1l'étape précédente.

au

niveau

phytoplancton

des différentes

ces spécificités

les

populations

(fig.55) .

nutrients,

popu-

enveloppes



I .2 1

Dans les considérations générales, K se comprendra comma la
rapport production bruta (en Cl/biomasse (en C). Il faut le dis-

tinguer du rapport

K’ = production brute (en C)/chlorophyllo a

choisi comme index expérimental et gqui se préte mieux a l'analysa,

car 11 a une signification biologigque plus précise.

Le passage de l'un a 1l'autre nécessite une connaissance des
mécanismes réglant le rapport C/chlor.a, un probléme inséparable

des themes de recherche énoncés plus haut.

1971

Fip.55. Evolution saisonniere du taux de production
brute journalidrefrapport Ng)au Bassin de
Chasse.Les courbes enveloppes correspondent
aux byoothéscs extrémes quant au rapport

C/cbloronbylle utilisé pour le calcul de la

biomasse carbonée.
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Hygothes§S de la multiglication des fonctions

L'hypothese d'une régulation de la photosynthése par plusieurs
contraintes agissant simultanément repose le probleme du facteur 11i-
mitant. Il faut remonter a 1l'épogue de Liebig et Baul e-Mits cherlich
pour voir les deux conceptions s'affronter déja : l'hypothese du fac-
teur limitant unigque défendue par Liebig a peut-étre, alors déja,
éclipsé la théorie d'un effet synergétique défendue par Saule (in

Verduin, 1964)

E = E (L - e~°*7x/h ) (1 - e~D'7y/h)(1L - 87”0,7z/h)
max
ol E = vitesse d'un processus/h
“max = vitesse guand les facteurs x, vy, z sont optimaux.

Aujourd'hui, pour pouvoir intégrer les facteurs de régulation
dans les simulations de photosyntheéese, les modélisateurs sont forcés

de faire un choix entre 1l'une ou l'autre théorie.

On remarque gque les options se partagent 1inégalement entre 1'hy-

pothése multiplicative des fonctions

max i 50T n

avec 0 < f(x.) < 1

et la loi du minimum

r
k = k . min f(x.)f(x.)...£f(x )
max i J n ,
Le concept multiplicatif a été réintroduit par Chen (1970) et
est utilisé par une majorité d'auteurs (ex: O0Oi Toro et al. (1975)7

Kelly (1976 )i Jamart et al. (1977 )j Parsons & Takahashi (1973), etc..)

La fonction minimum est utilisée par Nixon S Kremer (19743j

Larsen et al. (1974); Walsh S Howe (1976); Belgaev et al. (1975).

Certaines formes de pondération sont parfois également employées:

al pures : 1/k N

1/k = k /N Z (1/£f(x.)) ex: Bloomfield et al. (1974)
ma x i

- 165 -



ITI.B.1.

b) en combinaison avec le modele multiplicatif

f(x ) + fCx ) + fCx )
K = K.f x,).f(x,).% - )

ma% i 3
ou i, J se rapportent a des facteurs physiques et K, 1, m,

a des nutrients [ex: Patten et al.[1975])

I1 est surprenant de constater que dans aucun de ces exemples,
le choix n'a fait 1’objet d’une discussion approfondie. Les tenants
de la loi du minimum avancent seulement parfois que leur choix est
motivé par le fait que les fonctions étant asymptotiques [donc tou-
jours < 1, méme en conditions favorables), leur multiplication ampli-
fie la sous-estimation [et ce d'autant plus que les fonctions sont

nombreuses) .

La Jjustification rio l1’une ou 1l’autre hypothése doit faire appel
a la connaissance des processus biochimiques gqui interviennent dans

la photosynthese.Si les processus sont * indépendants (paralleles), la

multiplication peut se justifier. Par contre, si les réactions sont
compétitives (ou consécutives), 1l’étape la plus limitante conditionne
le processus. Comme le souligne Kelly (1976), 1l y a cependant treées

peu de recherches qui éclaircissent ce point en ce qui concerne 1'’in-
teraction lumiere-température-nutrient avec la photosynthése du phy-

toplancton.

D’un point de vue macroscopique, nous notons cependant gque plu-

sieurs travaux contiennent 1l’indication d’une relation multiplicative

en ce qui concerne 1l'’effet synergétique d’un facteur physiqgue (la
lumieére ou la température) et d’un nutrient (1) (ex: Ichimura [1967):
Fuhs et al. (1972) ou encore l'’exemple classigque ou la relation pho-

tosyntheése-lumiere est fonction de différentes concentrations en CO").
Dans chaque <cas, on obtient wune famille de courbes ayant une origine
commune mais qui restent non Jjointives. Cette derniére condition est
indispensable a la Jjustification de 1 '’hypothése de la multiplication.
En effet, dans ce cas, chaque famille de courbes peut en engendrer
plusieurs autres par projection dans d'’autres plans d’un espace com-
portant autant de dimensions qgqu’il y a de facteurs limitants. (fig.563

(1) on comprend que les phénomenes de compétition puissent étre réduits
dans ce cas et importants dans le cas de 1l’interaction de plusieurs
nutrients [c’est une Jjustification possible au modele combiné de
Patten et al. 1975) .
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Dans 1le cas

projection

l'espace
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11. énergie lumineuse

1.1.1. Nature de 1llinteraction
Au départ du profil expérimental in situ (fig. ©57) on pout
retrouver la forme hyperboligque de la relation photosynthese- lumiere,
connue depuis longtemps. On y reconnait les deux étapes fondamentales
du processus (fig. 21)
Production (mg C nf’K*) Production relative
o_ ___ ép 100 150 200 50 100
VN 4
S !
. i
Qis s\
€ =
t "oy
i o /ﬁ
E P a
5 08 I f 5 3
c / J o~
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6 / tic 4.
075 0
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4f
t o
25.07.72

Production fm C ni1S11 Production relativ«

0 50 100 150 200 0 [ S m 1%
VSS ''v
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\ L \ «

025 b t
/ A

2. s F
e /o 2
/‘ a
i 05 / m
// 0 ¥
/
/ s s
/ J
075 P
/
/
/
/
1
08.08.73
Fik *57.A ,B. Exemples de profils expérimentaux de production in

situ et in vitro correspondante,

N

gauche :Coordonnées ordinaires

Q

droite :Coordonnées normalisées.Dans 1l'échelle de

Y

profondeur optique chaque unité correspond
a4 une profondeur ou l'intensité lumineuse

est deux fois plus petite gu'éd la précédente.
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1) taux de photosyntheése déterminé par 1l'intensité lumineuse
si les enzymes qui permettent les syntheses ultérieures ne sont
pas limitants, on a une mesure de l'intensité du processus pho-
tochimique [pente al dépendant des pigments principaux et ac-
cessoires et du systeme de transport d'électrons. Cette inten-

sité est présumée étre moins dépendante de facteurs du milieu

[température, nutrients) et plus de la nature des espéces qui
composent le phytoplancton (cf. le travail pionnier de Ryther
(1956 ) qui a déterminé des a en ordre croissant pour les dino-

flagellates, les diatomées et les flagellates verts).

2) zone de saturation lumineuse (plateau Kmax): on a ici 1'éviden-
ce d'une réaction non photochimique (dark reaction), identifiée
par Blackmani 1905 ), et contrdlée par les substrats et enzymes
du cycle de Calvin. L'effet de variations de température et de
nutrients se marquera normalement plus dans kmax

La constante IN est des lors une mesure du rapport des deux

types de réaction!

g+ .hax - g Yeg &
K a max

* e

Des phénomenes adaptatifs ont été montrés CSteemanglNLiel sen
et Hansen, 19591 Ryther et Menzel, 1959i Ichimura, 1960) . Ces
phénomeéenes se traduisent par une modification du rapport, telle
que les organismes longtemps exposés aux hautes 1intensités lumi-
neuses ont un I plus élevé ("sun forms") gque ceux gqui ont recu
peu de lumiere ("shade forms”). Cette adaptation s'observe notam-
ment sur le gradient de lumiere dans la colonne d'eau, mais aussi

au cours de 1l'année.

L'augmentation de I qu'on attribue généralement a une dimi-
™

nution de & (encore que cela ne soit pas toujours évident, puisqgue

beaucoup d'auteursd jne montrant gque des courbes normalisées) peut

résulter de modifications morphologiques (disposition des chloro-
plastes) ou plus simplement de changements de composition taxono-
miquf- (dans le quel <cas, 1l n'y aurait pas d'adaptation). La si-

tuation parait donc peu claire.
(1) ex. RytherC 1956)
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La qualité de 1la lumiere détermine évidemment aussi 1le taux
de photosynthese. On sait gque pour la plupart des algues (sauf
les Cyanophycées et les Rhodophycées), 1l'énergie (quanta) absorbée
aux plus petites longueurs d'ondes est transférée €& la chlorophyl-

le a avec une efficience pratigquement

direct. Il s'ensuit gque le spectre

ment au spectre d’absorption de 1la

celui-ci présente généralement

égale
d'action
lumiere par

un minimum prononcé

a celle du transfert

correspond pratique-
Comme

les cellules.

dans le domaine

du vert, le spectre de transmission dans la colonne d'eau devrait
étre étudié. Cet aspect est minimisé par plusieurs auteurs qui
pensent que 1'adaptation chromatique est 1importante et qu'il suf-
fit, en pratigque, de connaitre 1'énergie totale entre 3300 et
7200 A (Stanbury, 1931).

Mais comme pour 1l'aspect quantitatif du probleéeme, la gquestion
d'une adaptation chromatigque reste cependant controversée. WallBn
et Geen (1971), notamment , ont fourni une certaine évidence.
Ils ont également montré - et ceci peut étre tres important -
que les produits de synthése varient selon la lumiéere (la lumiere
bleue stimule 1l'incorporation des atomes de 14C dans les acides
aminés et les protéines, alors que la lumiére rouge stimule la
formation de carbohydrates).

La“ghotoinhibition

Cette altération de 1la courbe

tée aux plus hautes intensités

comme un mécanisme biochimigue mais

la chlorophylle (bleaching). Les

peut-étre un arte fact, puisque

des cellules gui autrement circuleraient.
des bouteilles protege des U.V. Ces deux
inverse et rendent 1l'interprétation des

- 169 -
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1.1.2. Modéele de l’'interaction

1.1.2.1. Les différents modeles

Les K tels qgqu'ils sont exprimés sur base Jjournaliere [voir
i ITII.B.11 résultent d’un calcul de double intégrationde la pro-
duction primaire sur la profondeur (z=0 a —» en mer etz = 0 &
-1.5m au Bassin de Chasse) et sur le temps [du lever t au coucher

t du soleil)

12 s
I P = f f CPz *dz J dt
t1 -

et 1s |1

Si les parametres de la relation photosynthése-lumiéere sont bien
connus, ce calcul n'implique que la connaissance de qgquelgues va-

leurs expérimentales seulement.

Cette approche n'a cependant pas été la plus frégquente chez
les chercheurs qui ont 1la gquantification de 1la production primaire
comme objectif principal. En effet, la méthode empirique [incuba-
tions 1in situ sur toute la profondeur de la couche euphotique et
répétées dans la journée, si possible) prévaut toujours, avec ses
avantages [grande slireté du résultat) et ses inconvénients (lour-

deur expérimentale et codt).

Souvent, en raison des inconvénients, le schéma expérimental
est par trop simplifié et le traitement des résultats peut varier

tres fort et préter le flanc a la critique.

Ainsi, Sournia (1973) dans sa revue de tous les travaux réa-
lisés sur la production primaire en Méditerranée / entre 1956 et
1973, releve systématiguement les techniques opératoires et les
modes de calcul : il observe gque la moitié des auteurs qui four-
nissent des indications & ce sujet, 1incubent pendant une demi-
journée et multiplient 1le résultat par 2. L’autre moitié multiplie

un chiffre de production horaire J[obtenu de diverses manieres) par
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Is nombre d'heures de jour ou par un nombre approché. Dans cette
revue, un travail cependant (Magazzu et Andreoli, 1972) wvise a
plus de précision : ces auteurs multiplient le résultat de leur

incubation par le rapport des intégrales d'énergie lumineuse cor-
respondant au jour solaire total et aux heures d'exposition. Nous
avons nous-mSmes utilisé, un temps, cette méthode en Mer du Nord

(Mommaerts, 1973) .

Toujours dans le domaine empirique, certains auteurs (1'école
de Ryther notammentj Robinson, comm, pers.) préconisent des incu-
bations in situ de 24 heures. Les 1inconvénients excessifs d'un si

long confinement en bouteille n'ont, semble-t-il, pas constitué

un argument suffisant pour faire abandonner cette méthode.

SSdEiisSéiisG
Contrastant avec ce type d'approche, les approches de Sorokin
(ex. 1960) et de Steemann Nielsen (ex.1954) se rapprochent des
modeles analytigues en pondérant le profil pur (la courbe photo-
synthese-lumiere) par des valeurs reflétant 1’abondance du phyto-

plancton & diverses profondeurs.

Sorokin "extrait" la courbe photosyntheése-lumiére en incubant

in situ, a différentes profondeurs, des sous-échantillons d'une

prise en surface K = p /p .00 p =production sous intensité I
w .
PI" " " "desurface
Il "extrait" aussi un profil d'hétérogénéité verticale en

incubant sous lumiéere identique des échantillons provenant de

diverses profondeurs (K”), Le profil de photosynthése est donc
K = K. x K
S t r
qu'il suffit d’intégrer graphiguement. Cette facon de faire

ignore les phénoménes d'adaptation.
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La modele de Steemann Nielsen est beaucoup plus grossier
dans sa pondération (l'auteur se contente de 3 valeurs a, b et c
de production a lumiere optimale (analogues aux Kr de Sorokin),
pour les profondeurs ou on trouve 100 %, 10% et 1 % de lumiere

incidente) ainsi gque dans son approche de 1la fonction photosyn-

these* lumiére (lea coefficients de a, b et c).

Pourtant, il wva plus loin gue celui de Sorokin en tentant
de fournir une valeur intégrée pour la journée.

La formule est

2a + 2b d
2 * e
ou d = profondeur de couche euphotique
e = nombre d'heures entre 1lever et coucher du soleil
a,b,c = les productions optimales pour des échantillons pré-

levés aux profondeurs ou on trouve respectivement

100 %, 10 % et 1% de 1l’'irradiance de surface.

Cette formulation appropriée aux eaux océaniques tropicales
a également fourni des valeurs approchées satisfaisantes en Mer

du Nord (Mommaerts, 1973) .

Lss _modeles analytigues de la relation photosynthése;lumiere

Les éguations gque proposent divers auteurs sont le plus sou-
vent empirigques. Comme le soulignent Jassby et Platt (1976), leur
mérite est de décrire 1le phénomene avec un nombre minimal de para-
métres. Si ceux-ci sont bien choisis (c'est-a-dire mutuellement
indépendants et ayant un sens physique), la valeur heuristique
des modeles de simulation qui contiennent ces équations est aug-
mentée.

Remarque préliminaire

Une variété de formules ont été proposées depuis celle de

Baly (1935) jusgu’a nos jours.Presque toutes font apparaitre le

taux maximal de production p (ou k si on l'exprime par unité
max max

de biomasse) et une constante de saturation IK' définie par 1'in-

tersection des tangentes a la partie 1linéaire et au plateau de 1la
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relation photosynthése-lumiere.

1, défini pour la premiere fois par Tailing (19571 a été
compris comme une mesure de l’adaptation au régime lumineux (voir
i IIT B.1.1.1.]; c'’est-a-dire un parametre dans les variations

dugquel pourraient s'exprimer 1les contraintes de l'environnement.
Le caractere composita de 1% semble avoir échappé a plusieurs mo-

délisateurs

%E*ﬁffet U si un méme IK pBut résulter do toute une famille
de combinaisons Kmax - o Ik ne reflétera une contrainte du milieu
que de maniere indirecte, et c'est dans les variations de a et de

nax gqu'il faudra rechercher 1les effets des variations d'espece,
de température et de nutrients.

Revue des différentes formes analytigyes en usakEe

Les diverses formes proposées pour la relation photosynthese-
lumieére ont déja été revues par plusieurs auteurs (Strickland,
1966, Vollenweider, 1965, Jassby et Platt, 1976).A propos de la
plus ancienne, Strickland cite Rabinowitch (1951) qgqui "montre qua
tous 1les modeéeles théorigques du rd6le de la lumiere dans la photo-
synthése - c'est-a-dire d’un contrdéle du régime de photosynthese
par des réactions enzymatiques et des processus de diffusion qui

ne peuvent éventuellement pas suivre le régime de 1la photolyse

primaire - aboutissent a la formulation de courbes hyperboligues...

Nous exprimant en unités relatives (f = k/k ), on peut écrire
ma x

l’équation d'une hyperbole rectangulaire simple

ou k = constante
I = intensité lumineuse
Ceci est une autre forme de 1la formule de Baly (1935)
k = k — — a
max K + I
inspirée de 1l’hyperbole de Michaelis. Une comparaison critigque
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des diverses équations existantes (Jassby et Plattj 1976) révele
que cette formule est probablement 1'un des plus mauvais choix qui
puissent se faire. Or cette formule, fort a la mode; est particu-

liérement tentante pour le modelisateur.

Le modele de Smith (1936) - également hyperbolique -
correspond beaucoup mieux aux données expérimentales. Il a inspiré
plusieurs auteurs. Sa formulation originale est (en remplacgcant p

k et k
pat © pmax %ar max)

ou a = coefficient (=K)

Cette fonction est telle que pour al petit (Jusqu'a I * 1/2a), k
dépend linéairement de I. Aux hautes intensités lumineuses, k tend
asymptotiquement vers kmax' Cette fonction ne rend malheureusement
pas compte de 1l’effet de photo-inhibition de 1la photosynthese.

Sur base de la fonction de Smith, Talling (1957) a proposé

la premiere solution au probleme de 1l'intégration sur la profondeur

k
k d = X fen(2 1'/1,
i 2 2 n ( [¢) g
ou f kd = la surface d’un rectangle de cdétés = k et I,/2
2 =Y a max &
P = coefficient d’extinction moyen pour la bande
400 - 700 nm
Ig = d1rradiance en surface (réflexions déduites)
1~ = 1/a = intensité lumineuse définie par l'inter-

section des tangentes aux deux parties de la cour-

be photosynthese-lumiere.
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L’'intégrale de Talling néglige 1l'effet de photo-inhibition

et n'’est pas applicable gquand I’ < Ik.
o

Enfin, parmi les modeéles gqui ne considérent gque 1la partie

non photo-inhibée de lacourbe photosyntheéese-lumiere, citons le
dernier en date a notreconnaissance (Jassby et Platt, 1976) .
k = k tan h (I/IJ
max K
qui s on ses auteurs, qui se fondent sur une analyse statistique
comparée, est - suivi de pres par celui de Smith - le plus réaliste

des modeles.

Cependant, les modeéles qui retiennent plus particuliérement

notre attention, tiennent compte de la photo-inhibition. Il s'agit
particulierement des modeéles de Steele (1962) et de Vollenweider
(1965)

Le modele de Steele

présente des désavantages ds au couplage entre la partie linéaire
et la partie inhibée de 1la courbe par le méme facteur a. Cet in-
convénient ressort treés bien de 1la fig. $8 ou 1l’on voit comment
les courbes varient dans ces deux aspects pour des variations 1i-

mitées a la seule constante a.

Dés lors, 11l n'est pas étonnant que Jassby et Platt (1976)
en arrivent a conclure gque ce modele est de loin 1le moins bon de
tous ceux gu’ils ont testés. Il est remarquable qgque - avec 1l'autre
modele aux résultats les plus médiocres (l'hyperbole de Michaelis) -

le modele de Steele reste le plus populaire parmi les modelisateurs.
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Le modeéele de Vollenweider propose une extension de 1l'éguation de

Smith en y adjoignant une fonction rendant compte de 1l'effet de

photo-inhibition

/ 1 e Cal)2 (/ 1 ¢ CBi)23n

ou n et B sont les coefficients modulant 1l’effet de photo-inhi-

bition.
. 1
ou encore, en faisant t a
1/1
k = k X
max
/ 1 + CI/IK)2 (/1 & (Bl)2)n
k
pt T | max d 'ou
K a
kK = Xk X al
max

/ k 2 + (al)2 (/1 & (Bl)2)n
max

1.1.2.2. Aspects du modele de Vollenweider

Selon les valeurs données a B et n, on obtient une famille

de courbes (fig. 7).

Pour un méme on peut trouver toute une gamme de produc-
tions optimales (kDPL) et de constantes de saturation (Ié)
(= les valeurs actuellement observables 1in situ) et de photo-inhi-
bition

La fig. 60 montre les allures possibles d’une relation ou
Kopt Bont "fixé5 mais ou les constantes de photo-inhibition

sont variables.
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Fig .58.

Fig.b59.

Fig.60.

ITTI.B. 1.

Courbes photosynthese-lumiere théoriques obtenues en
variant la constante a dans le modéle de Steele.On
observe que la modification d'un seul parametre
change plusieurs caractéristiques de la relation.

Famille de courbes du modele de Vollenweider construite
pour des combinaisons particulieéres de n,/Jjet b(voir
texte) ,avec kmax et Ifc constants et kOpt etl; déterminé
par le modele.

On voit comment cette famille(eé droite)résulte de 1la
multiplication d'une fonction variable de photoinhibi-
tion et d'une fonction constante de photosynthéese

pure (a gauche).

Méme chose que fig.59.En imposant cette fois des
valeurs constantes & kopt et Ig;»on peut obtenir une
famille de courbes mieux appropriées & la simulation
de profils expérimentaux(a droite) .Cette famille
résulte cependant d’une multiplication oil la fonction
de photosyntheése pure est artificiellement variable

(& gauche) .

A
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OB plus, certaines valeurs de B et n sont telles gue des

solutions analytiques existent pour 1l’intégration sur la orofondeur.

1) Analyse de trois solutions particulieres

a) Cas_sans_ghoto-inhibition tn = 1 et B = 0}

On revient a la formule de Smith dont 1l'intégration sur la

profondeur est donnée par

ce K 1/2
f k H . . £fn(R + (1 + FT) )
0 n
Im al '
si on fait = ° =R
K max
b] Cas _avec_2hoto-inhibition (n = 1 et B = a)

On a, en tenant compte des valeurs observables I% et K

opt
telles ue K K = = b = 273 !
[ d max/ opt \K K
K - K r e K .
opt 1 + (4 )2 opt 1
avec r'’ = I/I* -
K K
opt

dont la solution analytique est

K k
I’ ai’
si on fait « 2 = RI
Kopt
®Y¥®E Et!°£21iuf£!iE*£i2[3 (n = 2 et B = a)

On a, tenant compte des valeurs observables I'K et k
opt
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11 K K = 1 I' = = 2.6
(telles que max/ opt K/ K b )

K B Kopt ———————- 372 " kopt W £f2 (I)

dont la solution analytique est

'opt R

1 Kzdz -F-f1l'J

Les autres cas sont a intégrer numérigquement, au computer
digital. Partout, la détermination préalable de 0 et n s'’impose.
Sur la base du modele de Vollenweider, Fee (1969) propose un
programme sophistigqué pour le calcul d’intégration a partir des

données expérimentales.
Effets sur la production Jjournaliere

a) Intégradtion sur la journée

Admettant que I’ parcourt, au cours du temps, les wvaleurs
o

prédites par la relation

I’ = I'max X 1/2 (eos — — - 1 (voir 111.B.1.1.4.1.)
o o t

et que KGpt* 0t n n8 vsrient pas, 1l’intégrale de pro-
duction instantanée en fonction de la profondeur, prendra
une série de valeurs dont la somme représente la production

journaliere.

Selon les caractéristiques du biotope (g, profondeur, I7)
o
et de la communauté phytop lanctonique (r’, O0,n), la courbe
Iv

journaliere de production aura une allure typigque.
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1®) Biotope a profondeur > couche euphotigue (ex: Mer du Nord)

La photosynthese du phytoplancton peut se faire dans la gamme
complete des intensités lumineuses comprises entre 1% et O.

On observe une allure rectangulaire & sinusoidale pour la

fluctuation journaliere de la production intégrée (fig.o61l).
En effet, la fonction FCISD: fn(R') est de forme hyperbolique
avec un plateau ) = 2.6 pour R' > 5).

Ceci veut dire que plus Iaxest petit par rapport a I’dplus
R' a de chancesde dépasser 5 et plus importante est la frac-
tion du Jour oula production est maximisée.

Tout ceci est possible parce gque 1'écosystéme a une profondeur

importante et que la zone de production primaire peut s'éten-

dre 1indéfiniment vers le bas si les conditions dléclairement

l'imposent (il y a déplacement vertical d'un profil immuable).
2° ) Biotope a profondeur < couche euphotique potentielle
(ex; le Bassin de Chasse d'Ostende)

Dans ce cas, qui nous 1intéresse tout particulieéerement, le
déplacement vertical du profil de photosyntheéese peut soustraire
la plus grande part du potentiel productif au domaine utile
(fig. 62). Ceci peut 1limiter fortement 1la production/m aux
heures d’éclairement maximal, de sorte gque le courbe journa-
liére est bimodale, avec une dépression de midi plus ou moins
accentuée selon la valeur d'I% (fig. 61).

On peut prédire ici qgque, dans une certaine gamme d'éclaire-
ments et de transparences, les espéces a I; grand et résis-
tantes a la photo-inhibition seraient avanfagées dans ce type

d'écosysteéeme.

30) Généralisation pour une série de conditions (fig. 63)

Le chiffre de production intégrée/jour dépend en premiére ana-
lyse de 1'’éclairement fourni et d'I’. On a calculé pour les

deux types de biotopes, une série de blocs-diagrammes repré-

sentatifs des situations possibles en diverses périodes de
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111. B . 1.

to-

12 14 18

Cycle nycthéméral de production primaire simulé avec le
modele de Vollenweider pour diverses valeurs de et
en différentes conditions:

A.profondeur illimitée,n=2,b=2.6
b

B. » « ,n=1,b=2
C. *e de 1.5m ,n=2,b=2.6
D. n ul ,n31,b=2

avec partout :d =12 ,loniax=ft0}pOpt= 10, V» 1.5

Production (unités relatives )

l¢.2S 1615  1g.5

Profils de ph-tosynthése dans le premier metre sous

la surface établis pour trois valeurs < laconstante
de saturation I£(I¢;=S cf Ver du Nord;1l]i=25 cf Bassin).
Dans chagque cas,on détermine la diminution d'efficience
photosythétique que provoque une modification du
paramétre n(qui rORle le degré de photoinhibition

dans le modele de Vollenweider).
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l'année. Chagque Dbloc correspond a une valeur d*éclalrernent
{intensité lumineuse et longueur du jour] caractéristique
d'une période donnée sous notre latitude, et donne 1'éventail
des valeurs de production Journaliére déterminé par toutes
les combinaisons wutiles d'I,K et de n {le coefficient d’extinc-
tion de 1l'eau]. Dans cette représentation, on mesure le rap-
port

P jour l/popf h 1 {ou K }our l/kOpt h 1)
On observe gque 1la surface correspondant au biotope profond
se confond avec celle correspondant au biotope de 1m, pour
les transparences faibles {p élevé]. En effet, dans ces con-
ditions, 1l'entiereté du profil de production peut se réaliser
dans le premier meétre.
La combinaison IK— N,optimale toute 1l'année dans le cas du
biotape profond, ne 1l’est pas du tout pour 1le biotope peu pro-
fond des le mois de mars, a cause de la dépression de midi.
Dans le biotope peu profond, le domaine de variation possible

est relativement faible, comparé au biotope profond

1 a 6 contre 1 a24 en Janvier
3 a 8 contre 3 a46 en mars
5 a 10contre 5 a63 en mai-juin-juillet
soit 1 a 10contre 1 a63 sur l'année.
On doit, des 1lors, s'attendre a de plus grandes oscillations

saisonnieéres du rapport P jour/p”” en pleine mer gqu'au Bassin

de Chasse.

b} Eff2f£ £S yariations du-222ii 222£;22 de”ghoto;;
inhibition )
Un changement de coefficient dans 1la gamme prévisible
(n @ 2 B n * 1] n'a gu’'’une influence limitée sur la valeur
de 1l'intégrale journaliere. La zone concernée est la zone
superficielle : ceci revét donc surtout de 1l'’importance pour
un biotope 1limité en profondeur, comme le Bassin de Chasse.

Le phénomene est évidemment plus frappant dans 1le cas ou I'v
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Mer du Nord

Mer du Nord

Bossm de Chasse
Bassin de Chone

Bassin de Chone

JANVIER .t DECEMBRE MARS .t SEPTEMBRE A A _ JuluET

Fig.6 3. Rapport de la production diurne intégrée a la production potentielle en lumiere optimale
en fer du Nord et au Bassin de Chasse d'Ostende.Valeurs de ce rapport pour diverses
combinaisons du coefficient d’extinction verticale et de la constante de saturation 1'*
Les zones ombrées déterminent les gammes effectivement couvertes.
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est petit. Dans 1l'exemple <choisi, on observe un effet maximal
pour max/ * = 20. Dés qgue ce rapport tombe a 4, 1l'effet

sur la production Jjournaliere devient négligeable {fig.62).

1.1.3. Résultats "Xfér ime ntaux

1,1.3,1, Calcul des parametres utiles et intercomparaison des

modeles appliqués aux résultats du Bassin de Chasse,

a) RESy;fyfy de Eroduction in situ

On a transformé les valeurs mesurées en valeurs de production
brute (compte tenu d'une respiration moyenne de 10 % p

et des pertes excrétoires et/ou mécaniques) (tabl. 29)
b) Q&lEyl des transmissions aux différentes grofondeurs

Le tableau 30 donne 1les profils de transmission lumineuse
aux dates d'incubation in situ. La loi de Lambert-Beer est

obéie dans tous les cas.
c) CglCul des énergies lumineuses aux différentes grofondeurs.

Combinant 1les valeurs d'irradiance en surface - corrigées
pour les pertes par réflexion et converties en énergie PHAR -

avec les transmissions, on calcule 1le tableau 31,

Une simplification Importante - consistant a ignorer l'effet
de différences qualitatives de la lumiere - est autorisée a cette
étape du calcul. En effet, les valeurs de transmission dans le

premier metre montrent trés peu de différences entre le groupe des
longueurs d'’onde du rouge, du vert et du bleu (voir méthodes) .
Ceci est sans doute di a 1l'effet de diffusion de la matiere parti-

culaire gqui est abondante et, évidemment, a la faible profondeur.

Le nombre de courbes photosynthése-lumiere (ex: fig. 64 et 65)
qui se prétent a une intercomparaison est limité puisque Dbeaucoup
ont leurs points groupés dans le domaine de la saturation 1lumineuse.
D'autres souffrent d'un déplacement latéral di a l'erreur sur 1
(la faible profondeur de mesure induit de plus grandes erreurs dgqu'en

mer ) .
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4.4.7 2.5.73
10 10 10 50 J
6.6.73
loo
[
<
® 50
2
o
.c
a.
50 100 K
Fie.o04. Exemples de courbes photosynthese-lumiere

(valeurs relatives)obtenues apartir de

profils expérimentaux in situ.la série du
dessus montre la difficulté d'obtenir une
courbe compléete en une expérience in situ
breve.La figure du dessous montre la
translocation qui apparait parfois(respiration?

erreur sur la mesure de x°?)
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En définitive, sur 39 expériences 1in situ completes, 22 se
prétent & l'analyse. Quinze d'entre elles comportent une partie
photo-inhibée et se prétent donc au test des modeles de Steele et

Vollenweider.

Résultats

2

On a utilisé 1la mesure du y comme indice de conformité entre
les séries expérimentales et les séries calculées avec 1les diffé-
rents modeles auxgquels étaient appliqués les parametres de satura-

tion a et K expérimentaux,
max

1) Classement des résultats pour les courbes sans partie photo-inhi-

bée C(C22 cas):

Vollenweider 1II (1) (76 des cas )
Jassby et Platt (14 des cas )
Vollenweider I (10 des cas)
Vol lenweider I (76 des cas)
Smith (14 des cas

Vollenweider 1II (10 des cas )
Jassby et Platt (86 des cas)
Vol lenweider I (5 des cas )
Vol lenweider 1II (5 des cas )
Steele (5 des cas)

2) Classement des résultats pour les courbes avec partis photo-in-

hibée (15 cas):

ler : Vollenweider II (67 ¢ des cas)
Vollenweider I (60 ¢ des cas)
Steele (67 ¢ des cas)

Ces résultats ne contredisent pas ceux de Jassby et Platt (1976)

puisque ces auteurs n'avaient pas pris les modéles de Vollenweider
en considération. Il est frappant gque ce modele soit le meilleur

pour la partie de courbe gqui ne comporte justement pas de photo-

b = ~oo=
b max/p opt
b

= 2.6

(1) Vollenweider I

Vollenweider II
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100.

50.

11l1.11. 1

.65. Exemples de
courbes photosynthese
lumiere obtenues a
partir d 'expériences
50 100 50 100 150 200 250 in situ et montrant

une photoinhibition.

2-5-73
50 100
16-5-73 13-6-73
I (Jem h')
inhibition. Cependant, les valeurs de X restent trés proches les
unes des autres. C'’est 1la formule de Baly [Michaelis) qui donne
2

le résultat 1le plus mauvais avec un X environ 10 fois plus élevé.
De méme, en ce gqul concerna les courbes avec photo-inhibition,

les deux versions du modele de Vollenweider sont trés proches,
mais le modele de Steele s’en éloigne avec un X2 environ 5 fois

plus élevé. Il y a donc confirmation compléte de 1l’analyse que

Jassby et Platt ont fait9 des modeles de Baly et de Stcele.

Pour le calcul de production 1intégrée, nous choisissons donc
le modéle de Vollenweider II. Il est -entendu que - puisqgu’un doute
subsiste sur 1l'intensité réelle de la photo-inhibition - ce modele

donne la valeur inférieure d’une-fourchette dent la limite supéri-

eure est donnée par le modele de Jassby et Platt
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Smith. Les rapports des 1intégrales (non photo-inhibée/inhibée )

avec les modeles de Smith et Vollenweider II, sont

i =, T /10 I = Iy /5
mazx max
n - 1 1.75 1.05
n - 1.5 1.35 1.01
quand appligués a un biotope de 1.5 m de profondeur. Comme I '"
I
o
est généralement > — "~a*M, il n'’y a que treés peu de différences

entre les deux 1intégrales et le probleme ne se pose pas réellement.

tableau 29 montre d’ailleurs que sur les 39 expériences in situ,

la moitié ont p , > 90 % p ila moyenne est 03 %)
surface opt
1.1.3.2. Analysa des variations temporelles des paraméetres du modele
Faisant suite a la définition d'un modele empirique (mais

écrit en termes de parametres ayant un sens physique précis et pré-
sumés indépendants), la recherche des équations gqui gouvernent ces
parametres passe par 1l’analyse de leurs fluctuations saisonniéres

et nycthémérales.

Les valeurs sont déduites des mémes courbes utilisées pour

l'intercomparaison des différents modeles.

¥EE~91i2Qf-5ai®onn” re3

Les variations des trois parametres (et, K’ (1) et Ié) sont
max
représentées en fig. 66 et 67. Le tres fort couplage entra e et
k'max ¥fraPPe d'emblée. Il en résulte une stabilité relative d'I" (21.
(1) mg C .h /mg chil.a
(2) contrastant avec la variation saisonnieére (maximum estival)

plus prononcée observée en fier du Nord.
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Fir .66 . Variation saisonniere de Ja constante de saturation
I'"jau Rassin de Chasse.
1973
aa
06
opt.
04 20
,-0
0,2
Fi.a.67. Variation saisonniéere des constantes a et hgpt
(découplage de en ses composantes théoriques)

au Bassin de Chasse.
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En effet, enu.,1972, les déviations standard en % de la moyenne sont

59 % pour K

51

oo

pour a

25 % pour I~

Le coefficient de corrélation entre a et kmaX est de 0.60.

Les contraintes du milieu sembleraient donc s'exercer d’égale

facon sur des mécanismes cependant présumés devoir réagir différem-

ment. L'influence de la température et des nutrients sur ces para-

metres est discutée plus loin, avec référence b 1l'’analyse gue

Platt et Jassby (1976) font de variations similaires et inatten-

dues de a.

Variations nyot:hémérales

Dans 1les limites du Jjour solaire, a est relativement constant

(fig. 66, tableau 3%% comparé a k' .et I.'. Il semble donc gque,
opt k
contrairement & ce qui s'observe a 1'échelle saisonniere, les 1in-

fluences instantanées du milieu ou des processus endogenes, se tra-

duisent surtout par des variations de k
max

La déviation standard en % de la moyenne donne

9 % pour a

39 ¢ our k

P max
19 % pour 17
En ce qui concerne la possiblité de mesurer a, nous ne dis-

posons malheureusement gque d'une série d'’observations (le cycle
du 29.5.73) complete. Ce cycle est cependant cohérent dans toutes

ses autres caractéristiques avec les nombreux autres cycles cour

lesqguels 1la fluctuation nycthémérale de k* a été mesurée.

opt
Les figures 69 et 70 montrent gque pour une série de cycles,
k'opft varie effectivement de maniére importante. Cette variation
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6-8
Fig.63.
C L>
5
0
6
Fig.69.
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10-12 12-14 14-15 16-18 1B-20

| ( Joules cniV )

Courbes productivité-lumiere expérimentales

(non normalisées)obtenues au cours du cycle

de 24 heures du 29-5- 197 3.La productivité

est exprimée par unité de chlorophylle a(=k'h- )

8-5-73 M 16 Mer du Nord
7-6-73 MO06
24-1-73 MOI
8 10 12 16 8 20 22
Heures

Courbes de variation nycthémérale de 1la
productivité in vitrofpar unité de
chlorophylle)en Mer du Nord(en code,les
numéros des stations,réf.CIPS)
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100
50
24
100
50
100-
1415 11-1975
50-
100-
27- 2-1976
50
100-
13.14- 4-1976
50-
heures
Fip.70 . Comparaison cles cycles de variation nycthémerale

(en unites relatives) de la biomasse (trait
interromnu)et de la productivité par unite de
chlorophylle (trait plein) pour une série de
dates au Bassin de Chasse.
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observée au Bassin de Chasse et en Mer du Nord, est un phénoméene
différent de la variation de biomasse décrite au i II.B.1l. Les deux
phénoménes, n'’ayant pas les mémes causes, ne sont d'ailleurs pas
synchrones. L'instant ou se place le maximum est probablement une
fonction du moment de 1l'année (ou plus précisément de 1'éclairement)

En effet, on observe une tendance au déplacement vers 1l'aprées-midi

aux périodes les plus éclairées. Ce rythme endogéene, déja observé
par plusieurs auteurs et revu par Sournia (1967) a déja recu plu-
sieurs explications différentes. Il est certain que les différen-

ces de taux de synthése des différents constituants cellulaires
(voir plus 1loin, 1le déphasage de 1la synthese chlorophyllienne et de
l'assimilation de C) peuvent logiquement entraliner ce genre de

conséquence.

1.1.3.3. Adaptation

On sait que le phytoplancton adapté a des conditions de moin-

dre éclairement présente une courbe photosynthése-lumiere différen-

te ("shade" form) de celle du phytoplancton adapté aux lumieres

plus intenses ("sun" form). Cela se traduit généralement par une

pente a plus forte, mais aussi des diminutions de K ‘ pour les
op

formes d'ombre.

Cela signifierait que les modeles analytiques tels qu'on les
utilise aujourdh’ui sont largement erronés, la courbe photosynthese-

lumiere n'étant que 1l'intersection des courbes réelles (fig. 71).

Un calcul correct requerrait la connaissance du profil ver-
tical d'I% et de KO ‘ et impligquerait des intégrations numérigques
p

fastidieuse

+ ... k £f(I

*
¢ k ftlt),2 opt.n”

rt — Soptit t 1 optit

Il n’'’est a priori pas exclu gque des phénomenes d'adaptation
puissent se développer dans le Bassin de Chasse qui n’a que 1.5m

de profondeur, sa profondeur optigque correspondant, en fait, a
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Irradiance au* diverses profondeurs

12.4,72

Fig.72.

R

11.7.72

ITIT .B. 1.

Possibilités théoriques
de courbes photosyithe se-
lumiere différentes selo
les profondeurs,avec
pseudo-courbe telle que
déterminée selon la

méthode usuelle.

100

50

03

05

prélevement (m)

25.7.72

Expérience de recombinaison des échantillons visant a
déterminer les courbes photosynthese-lumiere réelles

et mettre les phénomenes adaptatifs en évidence (ici :
cas exceptionnels révélant des comportements différents

selon la profondeur d'origine).
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50 m dans des eaux claires (ex : Shimura et Ichimura, 19731 ou

des phénomenes d'adaptation ont été observés deés les premiers metres

Nous avons donc tenté,par une série d'expériences in situ, de
déterminer si ce mécanisme Jjouait de facon significative au Bassin
de Chasse, Nous avons systématiquement resuspendu et incubé des
échantillons a des profondeurs différentes de celles de préleve-

ment selon le schéma

profondeur de suspension (m)
0 0.25 0 .50 0.75 1
profondeur o 0-0 0-0.5 0-1
de
P 0.25 0.25-0.25
prélevement
m
(m) 0 .50 0.5-0 0.5-0.5 0.5-1
0.75 0.75-0.75
1 1-o 1-0.5 1-1

S'il y a adaptation ou toutes autres modifications, 1les courbes
0-0 , 0-0,5, 0-1
0.5-0, 0.5-0.5, 0.5-1
1-0 , 1-0,5, 1-1
doivent s'écarter notablement de la courbe 0-0, 0.25-0.25, 0.5-0.5,
0.75-0.75, 1-1 (fig. 72).
Les chiffres normalisés en fonction du chiffre maximum de la courbe

complete, sont donnés au tableau 32.

Pour pouvoir mieux comparer une date & 1l’autre, on a procédé
a une normalisation supplémentaire en ramenant tous les chiffres a
l1'unité d'’énergie radiante (ce qui éguivaut a un calcul de rendement)
et en recherchant leur moyenne et leur variabilité dans des limites

de 95

o

de confiance (tableau 33), La figure 73 situe les valeurs

de photosynthése relatives moyennes pour les différents traitements.



Fip.

73

III.B.

100

origine:
V Om
v 0.25m
m 0.50m
a 0.75m
® 1m

50.

100
1 (Joules crrfhr1)

Courbe photosynthése-lumiere moyenne
pour les experiences faites &

différentes profondeurs.
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La conclusion est gqu’il n'y a pjas de tendance moyenne significative
a une déviation de la courbe centrale, sauf pour 1l’échantillon de

surface (phénoméenes de photo-inhibition probablement).

On peut donc négliger cet aspect au Bassin de Chasse. La rai-
son est probablement la rapidité d’homogénéisation du phytoplancton

dans la colonne d'eau.

1.1.4. Fluctuations de 1la variable de commande et leur simulation.

1.1.4.1. Irradiance

En ce qui concerne les définitions de base, nous nous référons

a Strickland (1958) et Vollenweider (1969).

Les pertes par absorption et diffusion dans 1l’atmospheéere sont
telles gu'’environ 40 h de 1l’énergie radiante globale atteignent la

surface terrestre.

Ce rayonnement solaire global de surface est mesuré au pyrano-
metre a la station météorologique de Den Haan. Les chiffres sont
donnés en Joules/cm2/30 minutes. Le Bassin de Chasse est tout proche

(10 km) et ces données 1lui conviennent parfaitement.

Fr-actton actil/e gour la ghotosynthese (PH .A.R.)

Selon Talling (1957) cette fraction gqui s'étend de 390 a 710nm

comprend entre 43.5 & (temps couvert) et 53 h (ciel clair avec so-
leil a 65° d'élévation) du total. Szeicz (1966) donne d'autres
chiffras (38 a 51 %) en contestant 1l’importance de 1'élévation du
soleil ou de la couverture du ciel. Enfin, Westlake (1965) donne

46 a 48 % sans citer ses sources. Nous Dbasant sur ces diverses don-

nées, nous avons adopté une valeur moyenne de 46 %.

Burt (1954) propose une fonction donnant le % de réflectance
(énergie réfléchie/énergie incidente) pour les rayons directs et

les rayons diffus, dans différentes conditions. L'utilisation d'une
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fonction complexo étant prématurée,nous nous en tenons a la recom-
mandation empirique de Vollenweider (1969) de soustraire 10 % du
rayonnement mesuré pour tenir raisonnablement compte des pertes

par réflexion,

Résultats

1°) La fig. 74 donne un aperg¢u du cycle saisonnier de rayonnement
global a Den Haan pour 1971. La variabilité est tres importante,
La 1ligne passant au travers des points est une moyenne flottan-
te tenant compte de 10 wvaleurs consécutives. Pour un calcul
aussi précis que possible de 1la production primaire, nous dis-
posons des données, 30 min. par 30 min., du rayonnement global

pour les années 1971 a 1974.

2°) C52déle de yariation annuelle du climat lumineux

Nous Dbasant sur 1les enregistrements faits a Den Haan, nous avons

établi 1les variations moyennes de 1l'intensité horaire maximale

IIé max) et de 1la durée du lour solaire (X).
a) variation annuelle de I| max  (fie.75)
2
La variation moyenne est de 16 J/cm /h (21 décembre) a

2
104 J/cm /h (21 juin), ce qui s'écrit

I’ . - 60 + 44 (sin 2T HpI- 6] )
0 maxj

avec J compté de 1 a 365 a partir du ler Jjanvier.

Les limites supérieure et inférieure de variabilité sont défi-

nies par

in. I’ = 28+ 22 i - = |
men o maxsj (sin 365 )
max. I' » 67 ¢ 50 (sin & 'Ll 6--) )
o0 maxij 365

L'ordinateur peut facilement simuler une variation stochastiqgue

entre ces deux limites.
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1971

K300

Fi51.74 . Evolution saisonniére de 1lirradiance journaliére
dans Ja rcpion du Bassin de Chasse.La 1ligne
continue est établie avec une technigque de
moyenne flottnntef 10 points).

150

100

Fip.75 . Courbes saisonniéres moyennes et extremes
simulant 1l;évolution de 1l'irradiance horaire
maximale (I0Omax),de la durée d'éclaircment solaire (R)
et de la température de 1'enu(T)au Bassin de Chasse.
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b) durée du Jjour solaire (A] (fig. 753

C’est également wune fonction sinusoidale avec un minimum de 8h.

(21 décembre) et un maximum de 16 h. (21 Juin)
x} . 12 . 4 [sin )
3°) Modéle de variation diurne

Avec les parametres I'max et A on peut décrire raisonnablement
(pour autant gqu’il n'y ait pas de variations trop brutales dans
la couverture nuageuse) l1’évolution du rayonnement au cours de

la journée

I’/ *~ 1 . 1/2(1 + eos 1?'1*lt-tmax ] 3jj j d’aprés Vo llenweider,
t °max A 1965)

ou 1» est le rayonnement a un temps t compté dans les unités

de A.t

Cette fonction a été utilisée en routine dans les programmes de

calcul de production 1intégrée Jjournalieéere.

On peut également y introduire des fluctuations stochastiques.

o°

On a observé que ces fluctuations se font entre 30 % et 100
de TI' . Les jours a fluctuation sont a prévoir pour les cas ou
le 1» déterminé stochastiguement est intermédiaire (ciel ni

totalement couvert ni totalement dégagé).

1.1.4.2. Transparence de 1l'eau

Associée a la variable "irradiance", la transparence de 1l'eau
est un parametre complexe dépendant du vent (authentique wvariable
de commande) et de la matiere particulaire en suspension (dont le

phytoplancton).
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Pénétration de la lumiere dans 1l'eau

1°}

Généralités

On désire connaitre quelle est la fraction de 1l'énergie PH.A.R.
de surface gqui se retrouve en toute profondeur de la colonne
d'eau. Quand la lumiére pénetre la masse liguide, elle s'atté-
nue rapidement en raison de 1l'absorption par l'eau et les sub-
stances dissoutes et de la diffusion due aux particules suspen-
dues dans 1l'’eau. Le coefficient d'’extinction verticale est con-
nu par application de 1la loi de Lambert-Beer dont on a montré

qu'elle était observée tant en mer du Nord gqu'au Bassin (fig.76) :

On a mesuré le coefficient @ dans trois domaines spectraux
(bleu, wvert, rouge). Cet aspect est important puisque 1l’'effi-
cience de 1la photosynthese dépend de la nature du rayonnement.

Dans le cas du Bassin de Chasse, les différences sont réduites

(en % de transmission : T ./T = 1,2 j T . /T, s 1.4
vert rouge vert bleu

(voir méthodes)) et, 1la faible profondeur aidant, cet aspect

peut étre négligé en premiere approximation. Pour 1les calculs

on s'’'est servi d'un coefficient moyen pour le domaine PH.A.R.

Une relation avec la turbidité(mg/A)a aussi été établie (fig.80)

Résultats

La figure 77 montre les fluctuations du coefficient d’extinc-
tion observées au point 3 au cours des années 1971-1972-1973-
1974, En table 34, on a aussi représenté les valeurs de g aux
5 points en 1972,pour donner une 1idée de lin homogénéité optigque
du Bassin (ces valeurs ont été utilisées pour 1le calcul des

chiffres p ,/q9 du tableau 18),
opt

On observe une période printaniére (mars-avril-mai) ou, apres
la chute de turbidité succédant au remplissage et a la fermeture
des vannes, le coefficient d'extinction se maintient entre 1
et 2. Suit la période estivale (juin-juillet ) ou ce coefficient

est nettement plus élevé (fluctue autour de 2).



Fin.76.

Fip.77.

5 D

Profondeur [m I

Courbes de transmission mesurées in situ en
diverses stations(code CIPS)en Ner du Nord.

Les courbes obtenues au Bassin de Chasse
correspondent sensiblement au cas de la station

1971

4 1972

1973

1974

Evolution saisonniere du coefficient d'extinction
verticale PH.A.R. au Bassin de 1971 & 1974.
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En 1973, la période de mi-juillet & aolGt (et en 1972, la mi-
aolit) wvoit ce coefficient tomber a 1, Des pointes avec n > 4

sont observées de temps en temps.

Dans tous les cas, les valeurs observées sont telles que 22 %
(pour r = 1) a 1 % (pour g = 3) de 1la lumiere PH.A.R. sont trans-

mis au fond ( 5 % pour 1 - 2 pendant la période de végétation

phytoplanctonigue), ce qui permet le développement d'une vie végé-

tale benthigque au Bassin de Chasse.

Les faeteurs_ de turbidité

Il serait intéressant de pou’oir formuler les relations existant
entre turbidité et facteurs de 1l'environnement. Notamment la
relation entre densité phytoplanctonigue et turbidité est un

feed-back non négligeable dans un modele de production.

Il existe aussi une relation certaine avec la turbulence de

l'eau. Une turbulence importante met, en effet, la couche supé-
rieure du sédiment en suspension. Nous avons observé, in situ,

cette couche qui est formée de matiere jaune ocre, trés 1légere,
non tassée et épaisse d'environ 5 mm. Sa mise en suspension est

inévitable si on travaille sur 1le fond. Elle laisse apparaitre
une couche sous-jacente noire plus compacte et qui ne se met pas

en suspension aussi facilement.

Nous avons observé une turbidité importante au remplissage du

Bassin ou par grand vent.

Remplissage du Bassin

La sédimentation est tres rapide apres le remplissage du Bassin.
Ainsi, dés le 14 mars, en 1973, il suffit de guelgues Jjours pour

observer une diminution treés importante du coefficient d'extinc-

tion (fig. 77)
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1971-1972-1973
(0.0265 X + 13129) i 07

p= 0.563

Fig. 7 8. Relation coeff.d’extinction-chlorophylle a
au Bassin de Chasse.

le
U0
o)
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E
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40

20

a io
Vent Im s'l
Fig.7 9.

Courbe d'isoturbidité

pour des combinaisons variables de

vent et de concentration en phytoplancton
(ici»exprimée par sa production potentielle)
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Influence du vent

Le vent ne commanderait 1la variable n qu'a partir d'une vitesse
telle que les sédiments légers soient mobilisés. Il semble gu'une
direction particuliere (secteur S-SW) soit nécessaire. En effet,
il fallait gque soient réunies ces deux conditions ;

vitesse minimale : 6 m/s
direction secteur sud’ (données de 1'I.R.M.)
pour gu'on observadt une augmentation brusque de turbidité
(exemple : 4 et 11 aolGt 1971), alors gque des vitesses égales
mais dans d’autres directions, ne produisent pas cet effet.
Si la mobilisation des sédiments est Immédiate, leur resédimen-
tation est également treés rapide (1 ou 2 jours), comme on 1l’a
vu plus haut, ce qui expligue gque le phénomene n'’est pas fré-

quemment observé, si les visites sont espacées.
Influence du phytoplancton

L'effet de 1la poussée phytoplanctonigue se marque dans les va-
leurs élevées de la période juin-juillet. Les valeurs faibles
d'aolt (g ~ 1) révélent la disparition du phytoplancton, suite

a des manoeuvres de vidange et de remplissage du Bassin.

Si on essaye de ne considérer que le phytoplancton (en éliminant
dans la mesure du possible, les points correspondant a un rem-

plissage ou une vidange du Bassin et aux Jours de grand vent)

on obtient wunerelation 1linéaire (fig. 76) de forme
qg = 0.02G5 (Chl.a mg/m ) + 1.313
utilisable dans les modeles de production. La dispersion des

points reste néanmoins fort grande et cette relation doit é&tre

utilisée avec prudence ( r B 0.5637 g = g calculé + D.7)
Combinaison des facteurs phytoplancton et vent

La comparaison des coefficients d'extinction avec les vitesses
de vent et leschiffres de production optimale (pris comme index
de densité phytoplanctonique) aux mémes dates permet dedéceler
en gros, que 1l'influence de 1l’un ou de l'autre facteur a été
prépondérante (voir 1la fig. 79, établie pour la classe des

q = 1.75 a 2.25). Cependant, 11 est en général fort difficile

de séparer aussi nettement les variables.
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Mer du Nord
Bassin de Chasse

or

Turbidité (mg 1)

Fig.80. Recherches de corrélations entre extinction et

turbidité au Bassin de Chasse et en Mer du Nord.
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1.1.5, Jlodeles d'extrap ol.at”oji a la J ournée er~tiOfe L ApjD1 ication

au calcul de 1la production brute au Bassin de Chasse.

1.1.5.1. Introduction

En possession des parametres nécessaires et de données expéri-

mentales, on peut tenter de calculer 1la production Jjournaliere. Des
petits sous-modeles, tels gque variation nycthémérale de popt

(voir plus 1loin] ou variation diurne de 1'éclairement (voir TIII.B.
1.1.4.1.) peuvent servir dans ces calculs.

Deux approches ont été faites

1°) On considére gque p . reste constant au cours de la journée
op
(sous-entendu : la biomasse ne varie pas et k J non plus) et
seul f£(IM = f(temps).
1.5m o)
E p = 2£E X fil")
0» 1 n A
c 1.5m P c
E Ep - -221 =xi f (1)
£ Om ¢t n £ t °
avec £ = heuredu lever du soleil
c = heureducoucher du soleil

Cette facon de calculer est - pensons-nous - la plus répandue
parmi les guelgques auteurs qui utilisent un modele analytigque

pour le calcul de 1la production Jjournaliere,

2°) On tient également compte de la variation de p . = f(temps) =
op
c 1.5 c p
E Ep = E [-221 x £ (1') )
£ 0 £ n t°

Cela peut se faire selon deux modalités 1
a) la variation de p® * est forcée dans le calcul en employant

une équation du type de celle établie au { 1.1.5,3.

la variation de PQpt est simulée en réinjectant a chaque At,

le résultat du calcul de production précédent, apres déduction
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des pertes diverses.
On peut envisager 1°)une variante a constant.
2°)une variante a k . forcé, de maniere
opt ——————
a reproduire 1le rythme endogene décrit au i III.B.1.1 .3.2.
3°)une variante a k * dépendant du milieu.

Nous entrons 1ici dans le cadre des modeles dynamiques qui

seront développés plus loin dans ce travail.

1.1.5.2. Modele a p . constant
opt

La solution analytique du modele de Vollenwelder donne dans

le cas du Bassin de Chasse

1.5
"l R '
f K d opt e 5n
zZ z , R »2,1/2
© n 1 TTT ! . L1271, 57 s ) v /2
z,b

avec R' = 1I'/I,"

o k
A titre d'’exemple, nous donnons en fig. 81, wune série de

courbes calculées, ainsi que la courbe expérimentale pour 1le 13 Jjuin
1973. Les figures 82 et 83 1llustrent respectivement la distribu-
tion réelle d’énergie lumineuse comparée a la distribution selon mo-
dele et 1l'’effet minime de ces différences sur le résultat final de

production primaire.

1.1.5.3. Modele a p ~ variable
opt
La nécessité de tenir compte d’une variation nycthémérale de
la photosynthése potentielle apparait clairement & l'analyse du cy-

cle du 29.5.1973 pour lequel des incubations 1in situ successives

offrent une possibilité de vérification. Ces 1incubations successives

ont déja permis de calculer les valeurs des paramétres k E,mqlk au
op

cours d’'un cycle nycthéméral (voir i 111 .B.1.1.3.2.). Ces valeurs

sont appliquées 1ci au calcul de 1la production intégrée avec le mo-
dele de Vollenweider. On voit en fig. 84 et au tableau 35, les

courbes et les valeurs 1intégrées expérimentales et selon modele.

- 209 -



ITI. B. 1.

P brute tmg C fiitil)

100 150 200
Fig.8 1. Profils de
production
théoriques et
expérimental
0.75 (en gras) ,
le 13-6-73.
13-6-73
>
7 i; PAR réel
5100 13-6-73 .
I . r PAR modelé Flg-82 . Valeurs
0
5 horaires
<€
oy
réelles et
simulées
d'irradiance
en surface,
le 13-6-73.
heures
O
150.
“ b calculée selon \/modelés Fig. 8 3. Valeurs horaires
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On observe 1°) que les valeurs selon modéle sont suffisamment pro-

ches des valeurs expérimentales gque pour permettre une appréciation

suffisante (15% de différence) de 1la production journaliére [a con-
dition que p o I% , etc... solent connus a tout moment !)
op

2°) qgue les incubations longues sous-estiment beaucoup
plus gravement la production primaire (37%, 49% et 37%, respective-

ment pour la matinée, 1l'aprés-midi et la Jjournée entiere).

Par ailleurs une extrapolation utilisant le modeéele de Vollen-

weider et fondée sur une valeur qiggf de popf donnerait, sur base
de popf a 6 h. 482 mg C/mz/jour
S h. 615 mg C/m /Jjour
10 h. 627 mg C/m2/jour
12 n. 518 mg C/m2/jour
14 nh. 856 mg C/m”/jour
16 h. 904 mg C/m2/Jour
On le voit, 1la valeur correcte (836 mg C/m /jour) se trouve
placée dans 1'’éventail des valeurs théoriques basées sur des popt
différents. Le fait gque nos mesures hebdomadaires de popt aient
toujours été faites entre 10 et 12 h., nous place donc dans des
conditions relativement médiocres pour une utilisation du modele
de Vollenweider a popt constant.
Quand on ne dispose que d'une seule détermination de popt dans

la journée, une facgon d'améliorer le résultat de 1l'intégration est
d'utiliser une variation forcée de p ¢ selon le modele suivant qui
o

prévoit wune variation sinusoidale avec maximum & 15 heures.

C'est ce modele qui a été utilisé en routine pour le calcul de
la production primaire bruta au Bassin de Chasse.
Le calcul se fait en deux étapes
1°)

’ = 1 i N~ i
Ropt max (poptAX 00)/ 75 + 25 sin (21T 91)

heure de mesure
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20)
- * 10G . [75 + 25 sin (* —r-——
opt (popt max/ ) { ( 24 )
h = heure dans calcul
1.1.5.4. Comparaison entre Bassin de Chasse et Her du Nord.

L'évolution saisonniere des parametres de la fonction photo-

synthése-lumiére est moins bien connue en Mer du Nord, faute d'in-

cubations in situ en nombre suffisant. Il semble cependant gque le
méme modele de Vollenweider soit applicable. Ik mintre une amplitude
de variation beaucoup plus grande (de 3 a 35 J/cm /h) gu'au Bassin,
avec un maximum estival. Les plus petites valeurs (< 10) sont tou-

tefois 1les plus frégquentes et traduisent une adaptation différente
aux conditions de milieu (éclairBment moyen plus faible) (Hommaerts,

1973 ).

La fig. 65 donne 1les trajectoires de E f(Ig) c'est-a-dire, de
l'algorithme multiplicateur de pOp”./n, gui permet de connaitre la
production intégrée/jour. On observe que les valeurs du Bassin sont
inférieures a celles calculées pour la Her du Nord. C'est 1l’effet
de la limitation de 1la colonne d'eau a 1.5m. En d'autres termes, Ile

rapport popﬂ/q doit wvaloir 1le double de celui de la Her du Nord,

pour gque la production soit 1la méme. Hais comme le g du Bassin

est 3 fois plus grand gque celui de la Mer du Nord, il faut dque popt
soit 6 fois plus élevé au Bassin, pour que les résultats soient
comparables. On remarque gue la variabilité de E f£(I') a l'intérieur

o
de ses limites est beaucoup plus grande au Bassin, bien qgque I; soit
K

plus stable. C'est 1l'effet de 1l'introduction de g dans 1l'algorithme

employé au Bassin.

La courbe _du rapport p, /P . découle des précédentes
1 Jjou opt

(pﬁoﬁr/popﬁ S a Ef(Ib). Hoyennant une stabilité suffisante de ¢,
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Bassin de Chasse

100 500 1000

XI» (Jarr)

Fig.85. Evolution saisonniere de l'algorithme multiplicateur
de pQl?t/ 4 (3 determiner experimentalement)en
fonction de 1’irradiance de surface Jjournaliéere.

)
Mer du Nord
oJcL
100
flZone 1Is
Tip.86.

Evolution saisonniére du rapport Pj~ /Pont h”

enMer du Nord(=algorithme multiplicateur de popt
pour déterminer la production intégrée/m2/73) .
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on voit que l'amplitude de variation de 1l'algorithme en mar déter-

mine wune variation saisonniére importante dans le rapport p /P
Jour *opt

(fig. 86). L'oscillation saisonniére du rapport est par contre trés

amortie dans le Bassin de Chasse. C'est un facteur de stabilité

dans le résultat de production : les variations d'intensité lumi-

neuse observables d’un jour a l’autre, ne peuvent entrainer de treés

grandes modifications. Dés 1lors, la production primaire au Bassin

de Chasse paralt essentiellement 1liée aux fluctuations de p ‘ ou
op

plus précisément de B et K
opt

1.2. température

1.2.1. Nature de 1l'interaction

La relation photosynthese-tempé rature se présente comme une
fonction complexe de 1l’intensité 1lumineuse : a faible intensité,

il n' aurait ratigquement pas de coefficient de température
y p S

(010 m 1) (Wassink et Kersten, 19457?* A saturation, plusieurs auteurs
trouvent un Q d'environ 2 pour une plage de températures comprises
entre 5 et 18°C (Spencer, 1954 3 Barkes, 1935) Talling, 1955). Les

raisons sont qu'a faible intensité lumineuse, la réaction de Hill

(largement indépendante de la température) est le processus prin-
cipal, alors gqu'a plus forte illumination (saturation), ce sont
les enzymes (activité dépendante de la température) du cycle de

Calvin gui limitent 1le taux de photosynthese.

La forme généralement attribuée a la relation k s fn(T)
max

suit la loi d'Arrhénius. Cette loi est confirmée par la revue de

toutes les données disponibles a ce sujet rassembléespar Eppley

(1972), gqui montre que la courbe-enveloppe est définie par
k =0.590 x 1,066T (T = °C)
max
qui impligue un Q de 1.88
Poursuivant en ce sens, Goldman et Carpenter (1974) proposent

la relation

k » (1.8 x 1G1l°) C~GB42/T (T = °K)
maxXx

gqui implique un Q g de 2,19
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D'autres auteurs, cependant, {Aruga, 19653 Yentsch, 1974)
discernent une relation de forme hyperbolique, analogue de forme a
celle de Michaelis, Aucune formulation n'’a encore été publiée a

notre connaissance.

Des phénomenes d'adaptation ont également été observés (Steemann
Nielsen st Jdrgensen, 1968). Le temps d'adaptation serait de quel-
ques Jjours. Cette conception est mise en doute par Morris et al.
[1975) gqui suggerent gque Inadaptation” est 1le résultat de soustrac-

tions ou d'additions d’especes adaptées a des régimes de température

particuliers (in Yentsch, 1974), c'est-a-dire, qgu'il vy a sélection.

Quoiqu'il en soit, au Bassin de Chasse, les changements de
température gquotidiens sont trop rapides (faible inertie thermique
d'un milieu peu profond) pour permettre des ajustements adaptatifs.

Il en sera donc tenu compte dans les modeles de production.

1.2.2. Mo dé lede 1'interaction

Nous utiliserons le parametre température dans les conversions

de a voir méthodes et dans les modeles dynamiques
Poltro popt situ( ) Y d !
ou il affecte une série de fonctions (croissance, respiration). La

loi d’Arrhénius est utilisée sous 1la forme

(T-17)/10
T T * 10

ou taux a température T (°C)

= taux a température T de référence (11,5.°C)

facteur d'augmentation du taux pour une élévation de 10°C

1,2.3. Validation expérimentale et détermination de Q , pour Kbpt

et a au Bassin de Chasse.

Le rapport popt/Chi.a fluctue au cours de l'année autour d'une

moyenne gqui augmente trés nettement d’avril & juillet (fig. 88).
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La relation 1n (k' t.J = ftT) semble étre linéaire (fig.686)
op

de sorte que
(D.065T+1.2)

K = 1
opt e (1)

qui dimpligue un Q

1,916 (r = 0.723

Cette valeur est parfaitement en accord avec la plupart de

celles citées dans la 1littérature.

Utilisant cette 1loi, on a pu remoduler la courbe saisonniere

de K1 ¢ en la dégageant de 1l'’effet de température (réalignement pour
op
la température moyenne du Bassin] (fig. 87).

En ce gui concerne la variation d'a, on a vu au f r1r .B.1.1.3,2.

qu'ellB est étroitement associée a celle de K’ - On en déduit un
op
identigque de 1.916. Cette observation, pour surprenante qu'elle
paraisse, n'est pas nouvelle, Yentsch (1974) fait état de telles

variations dans le cas d’expériences sur Cyclotella nana et Nanno-

chloris atomus et s'interroge explicitement a leur sujet.

D’autre part, observée par Platt et Jassby (1976), cette corréla-
tion est attribuée a un facteur commun : la taille des cellules
(de plus petites cellules ont un self-shading réduit, d’ou un a
plus élevé; de méme, Kmax est plus grand en raison d’une efficience
accrue des mécanismes de transport). Le probleme des relations entre
parametres physiologiques, parametres du milieu et nature des popula-

tions est discuté globalement au S III.3.1.4.1.3.

(1) cas des données de 1973, mieux regroupées car calculées avec

P o corrigé pour pertes réelleis. On a une enveloppe supérieure:
op
0.065T+1.7
K -
opt max

et une enveloppe 1inférieure

. _ 0.065T+0.7
opt min ¢

Les résultats des années 1971 et 1972 sont nettement plus dispersés
pour la raison exposée ci-dessus.
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1.2.4. £luctuatlons de ternpératjjre et loujr simulajtio

La fig. 09 ncus renseigne a titre d'’exemple les variationsimin.e'
max.Jde température de 1l’eau observées au thermographe enregistreur

a -50 cm pendant 1’année 1972 (moyennes /semaine ou décade) .

On observe gque 1l'écart entre minimum et maximum est généralement

de 3 degrés centigrades. Le minimum s'observe tdét dans la matinée
(aux environs de 3 h.) et le maximum dans 1’aprés-midi (aux environs
de 15h.).

Au cours de 1l’année, la fluctuation de la température moyenne

nous fait passer de 3°C (ler février) a 20°C (ler aoit). Il y a la
un déphasage de 40 Jjours avec 1le cycle du rayonnement global (inertie
thermique de 1l’eau). £n Mer du Nord, on a observé 1lo méme décalage

(Codde et De Keyser, 1967).

Ces variations peuvent étre simulées par des fonctions sinusoi-

dales

a) variation saisonniére de la valeur Jjournaliére moyenne (fig.75)

T 11.5 ¢ 8.5 i 120 )
J . . (sin 365

J * jour numéroté de 1 a 365 a partir du ler Jjanvier.

b) variation nycthémérale de la valeur horaire 1

. 21 (h - 9)
T - T + 1.5 (sin
A J 24

h 3 heure
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20. , 1972

15

10.

Evolution de la temperature (moyennes hebdomadaires)
de l'eau au Bassin de Chasse en 1972.

(Les traits plus fins délimitent 1l'ampleur de la
variation nycthémérale de température autour de la
moyenne) .

1.3. nutrients

Quoigqu'un nombre en théorie 1illimité de substances puissent

plusieurs

contrdle

ou

sur

isolément - c'est une guestion a résoudre - exercer

le taux métaboligque général du phytoplancton, nous

a

un
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attachons en premiére analyse plus d'importance aux éléments consti-
tutifs majeurs (C,N,P,Si) dont 1les fluctuations de concentration

importantes indiguent gu'ils sont fortement interactifs.

1.3.1. NajtUfe d es é léme nts primaires 1imii tants au Bgssin de C ha ss e.

Notre attention se porte essentiellement sur l'azote et 1le phos-
phore inorganiques. La silice dissoute n'’a pas été étudiée systéma-
tigquement étant donné dque le phytoplancton est tres largement composé
d'organismes autres que les diatomées et que d’'autre part, des déter-
minations faites par Somers C1974) indiquent que les concentrations
sont plutdt élevées (v 20yg at/it) et que ce ne serait donc pas une

carence en Si qui motiverait 1'absence de cette catégorie de phyto-

plancton. Quant au CO", s'il peut poser des problemes en eau douce,
il n'en va pas de méme en milieu marin ou la réserve alcaline est
considérable (voir aussi méthodes i A,2.1.2.)

Deux approches différentes permettent de conclure a une limitation

1] aggroche BtoQct»iométrigue : l'uptake des éléments C, N, P se fai-
sant essentiellement dans le rapport 106 : 16 : 1 (par atomes] ou
41 : 7.2 : 1 (en poids) qui est défini par la composition chimique
du phytoplancton, le rapport N : P dans 1l'eau constitue wune indi-
cation wutile gquant a 1'élément 1limitant. En fait, wune certaine
confusion semble exister car on omet généralement de préciser que
ce rapport n'’indique pas nécessairement gquel est 1'élément limitant
au moment de la mesure mais plutdt quel sera 1’'élément limitant
en fin de processus de consommation nette (on remarqua d'ailleurs
que selon gue le rapport N : P Initial soit égal, supérieur ou
inférieur a 16, il ne pourrait respectivement gque rester constant,
augmenter ou diminuer si le rapport des flux nets restait égal a
16)
Au Bassin de Chasse, on conclut ainsi gque l'azote 1inorganigue est
ou finira par étre limitant puisque de mars a juillet, on observe
une consommation nette plus importante de cet élément, telle que

le rapport N : P passe de 10 a 0.
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2) aggroche cinétiguii : est limitant tout élément dont la concentra-
tion est inférieure a celle gqui permet un taux maximal d'activité
(remarque : dans 1'hyperbole de dichaélis-denten, une concentra-

tion égale a 4 x K® produit un taux égal a 00 g de ~ X > pour

oo

k 1.
max

9 x K, ona 90
S

Des expériences d'’enrichissement permettent, en principe, de dé-

terminer si un élément est limitant ou non. L'’effet de stimulation

de la photosyntheéese a été vérifié quelques fois pour des additions

de N inorganigque (Jo Podamo 1973 et i 111.B.1.3.3.2. au Bassin de

Chasse. D’'autre part, la littérature fournit des indications sur

les plages d'activité des différents nutrients vis-a-vis des dif-

férentes catégories de phytoplancton. On voit ainsi que le PU~

est toujours en concentration suffisamment élevée (de 10 a 45 vyg

at/Jl) pour gqu'il n'exerce aucun contrdle sur le métabolisme du

phy top lancton (niveau de concentration critique = kmax » 10 x KS:

5 a 20 yg at/S. selon les espéces (basé sur Keenan et Auer, 1974;

Azad et Borchardt, 19703 Fuhs et al., 1972)JdJ. Il n’en va pas de

méme de 1l’azote 1inorganigue dont 1’évolution saisonniere tres

heurtée, fait couvrir un éventail de valeurs généralement comprises

entre 0 et 50 yg at”i. pendant la période mars-juillet. Ceci corres-

pond a peu pres a la plage d'activité prévisible pour du phyto-

plancton littoral a flagellates (voir revue de Parsons et Takahashii,
1974) .
1.3.2. Nature de 1l'interaction et modelos.

Nous faisons une distinction entre uptake et croissance qui sont
deux processus différents, quoique couplés par une série de mécanis-
mes, Cette distinction rencontre notre propos qui est de formuler,

de maniere adéquate, 1le contrdle de k par 1les nutrients ambiants.

1.3.2.1. Uptake

Plusieurs chercheurs (Caperon, 1965j Dugdale, 1967} Eppley et

al., 1969} de 1Isaac et Dugdale, 1969) etc..,) ont observé la simili-

tude existant entre la cinétigque d'uptake d’un nutrient limitant et
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l’"équation cinétique dé Michaelis et Menten décrivant le taux

de formation des produits de 1la réaction enzymatique

55 k3

k2

ou E = enzyme

n
Il

substrat

P * produits

C’est une hyperbole rectangulaire

\Y K + S
max m
ou V = vitesse de réaction
K = (k. & k )/k
m ( 2 3) 1

I1 vy a la plus gu'une similitude puisque 1l’on sait gque des

réactions enzymatigques interviennent dans 1le processus d'uptake

Ce n'est cependant gque récemment gqu’on a pu démontrer gque 1'up-

take de nutrient dimplique un mécanisme de transport actif a travers

la membrane cellulaire et ce contre un gradient négatif. Il n'’existe
plus guére de fondement a 1l'hypothese de la diffusion. Le transport
est nécessairement actif et recquiert de 1l’énergie. La source d'éner-

gie est 1'ATP produit dans la photophosphorylation cyclique. La dé-

pendance du rythme nycthéméral (Me Isaac et Dugdale, 19723 Eppley et

al., 1971) s'explique par ce couplage avec la photosynthese, surtout
pour NO”™. I1 existe cependant aussi un uptake nocturne ou 1'énergie
nécessaire serait dérivée de la respiration (Bates, 1976).

On a récemment isolé et mesuré les parametres cinétiques d'’une

NO”~ - ATPase (Falkowski et Stone, 1975; Falkowski, 1975) et déterminé
pour plusieurs espéces la grande similitude entre le Km et le KS
mesuré pour le processus global d'uptake. On retrouve 1les différences
spécifiques comme mentionnées par Eppley et Thomas (1969). De méme,

on pourrait vraisemblablement retrouver les différences entre clones
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selon les écosystemes (Carpenter et Guillard, 1371).

Dans le cas de NQJ, le processus de transport doit se compléter
d'un processus de réduction, nécéssitant la mise en oeuvre d'’autres
enzymes (la nitrate-réductase, induite par NO et souvent 1inhibée

+
par NH4 (Eppley, Coatsworth et Solorzano, 1969 )et la nitrite-réductase)

1,3,2,2. Croissance

Il se trouve dque 1l'hyperbole rectangulaire s'appligue également
a la cinétique de croissance. Cette découverte est le fait de Monod
(1942) gqui a montré gu’il exista une relation simple entre le taux
de croissance spécifique de bactéries et la concentration d’un sub-
strat de croissance essentiel (étude sur chemostatj voir aussi

Herbert et al. 1956)

*

y * pm K"% 5
S

Eppley et Thomas (1969) ont déterminé des K, largement comparables

!
avec ceux déterminés pour 1’uptake. C'’est 1l'hypotheése implicite dans
les modeles mathématiques d'écosystéeme développés Jjusqu'ici. Cepen-

dant cette hypothése n'est exacte que dans la situation bien partieu-
liere ou un état stationnaire peut s'établir pour le pool interne
d'azote. Ceci nous conduit a l'analyse d'unB deuxiéeme génération de
modeles,

Modeles a pool interne

Plusieurs auteurs ont montré que la liaison substrat-croissance était

en faitun processus a deux étapes
1) assimilation =fn (substrat)
2)croissance *fn (pool dinterne)
) L . 3-
Kuenzler et Ketchum (1962) ont montré que l’assimilation de PO4

par Phaeodactylum sp, n’était pas déterminée par la concentration
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extérieure mais par l'histoire passée des cellules et leur contenu
en P. Caperon (1968) a formulé une équation de croissance de type
Michaélis-Menten

Q 4
y ~ ymax A + Q'

ou O = rapport nutrient/carbone dans la biomasse (quota cellu-
laire)
Qc = niveau minimal du quota en dessous duquel la croissance
n'est plus possible (fraction constitutive)
= fraction wutile (= 0 ” OO)

= constante de demi-saturation

Il revient cependant a Droop, travaillant sur chemostat, d'avoir
exploré le probleme de la limitation du phytoplancton par les nutrient
de la facon la plus complete et de proposer une formulation gqui, au

fil des publications (Droop, 1973, 1974, 1975) prend forme de théorie.

La théorie du chemostat prédit 1'évolution de 1la population x
(en carbone) en fonction de son taux de croissance et du taux de

dilution D appligqué au systeme

Le taux de croissance est contrd6lé par la cinétique de flonod

(voir plus haut) .

L’évolution de 1la concentration en substrat S est fonction de
l’input (& concentration SR), de la dilution D et de 1l'uptake (avec
0 pris comme facteur de conversion* rem; son inverse 1/Q = Y est
appelé "yield constant")
4L . DS - D S - px0Q

Gn peut démontrer gqu'a 1’état stationnaire, on a

.. 1, VD,
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Si 1/0 est constant, on a une solution unigque pour chagque va-
riable (x, D ou SK) en fonction des deux autres. Ainsi, en contrdlant
S% et x (turbidostat}, on fixe D. Si on contrdle SR et D (chemostat),
on fixe x. Il existe une infinité d'états stationnaires possibles
pour le domaine de D tel que 0 < D < yﬂ: Droop a montré experimen-
talement que, loin d'Stre constant, 1/Q varie hyperboliquement avec

le taux de dilution D I Si on considere plutdét le guota 0. on a

D =D (1-——— )
m
Q
0.
et donc y =y cl - — )
0
La croissance est donc bien fonction du pool interne. Quant a l'uptake

il reste fonction du substrat extérieur S

de sorte gqu'une consommation de luxe est possible si

U > vyoQ

ou inversément, un épuisement des réserves si

U < vQ

Nous voyons que y ne sera directement fonction de S que lorsgque un

état stationnaire sera établi
0w - g0 =0

d'ou 1l’on tire (en remplagcant u et y par leurs fonctions)
i _
o " mﬁ . ‘,.i;+ 0()
Nous en déduisons donc gue pour tout état stationnaire de S

(E régénérations 3 Euptakes), il existe une valeur de Q telle que la

croissance soit dépendante du substrat, conformément a la loi deflonod
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Cependant de tels états stationnaires ne peuvent se réaliser aisément
dans la nature, étant donné les variations nycthémérales des activi-
tés biologigques (voir les simulations au 1 111.B.1.4.2.). Si cette
condition se réalisait tout de méme, on calcule gu’il faudrait plu-
sieurs heures (de 1l’ordre de la demi-journée) pour arriver a la sta-

tionnarité de Q.

Nyholm C1975) est 1l’auteur d'un modele assez complet gqui présente

de grandes similitudes avec celui gu'on peut dériver des travaux de

Droop. L’éguation de croissance prévoit une limite supérieure a 0
0 - Q
o
Dans ce modele,y est fonction linéaire du gquota utile (0 - 0 ), alors
o
que chez Droop, la relation est hyperbolique. Nyholm cite des wvaleurs

de O et O pour toute une série d'algues {sept especes de plusieurs
o m

classes). Les valeurs (en N/poids sec) sont trés groupées
Q : m = 0.040, a = 0.01le6
o
correspondant a un C/N = 8.3
Om ! m W 6.133,d=0;0306
correspondant a un C/N = 3.0

Ces deux modeles sont testés dans le cadre d’une simulation plus

large d'écosysteme, au 1 III.B.1.4.2. Le modele de Caperon et Meyer
(1972) 1
o ' ‘o
U = Um A+ (Q-Q )
o

qui est hyperboligque comme celui de Droop, n'a pas été repris dans

ces simulations.

Une conclusion importante de ces exercices est que, pour autant

que ces modeles refletent gquelque peu la réalité biologique, il ost

vain - sauf état stationnaire - d’attendre une relation hyperbolique
de corrélations faites entre y et S mesurés in situ. On voit, en
effet (£fi1ig.103) gque la trajectoire des couples y-S accumule les points

expérimentaux dans une zone confinée du diagramme.
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1.3.3. Résultats au Bassin de Chasse

1.3.3.1. Incidence globale des facteurs de régulation autres gque la

lumiere et la température.

Les courbes de normalisées pour une température de 11.5*C
et pour la lumiere (par définition), montrent une série de fluctua-

tions comprises dans une Bnveloppe telle qgue

11 * k* » 5 en 1973 (fig.87)
opt

20 » k» > 3 en 1971 et 1972
opt

Pour des raisons déja exposées plus haut, on retient les valeurs

de 1973 comme les plus fiables.

Om est a priori tenté de voir dans les valeurs supérieures de

k* une approximation de K’ et de rechercher dans 1les valeurs
opt max
inférieures 1l'effet des contraintes résiduelles : on pense surtout

aux limitations en nutrient tpool externe ou pool interne ?), a la
nature des organismes et aux formes de stress variées qui peuvent

survenir.
1.3.3.2. Dépendance des concentrations externes en NH

Cette dépendance - dont 1l est généralement attendu qu’elle
prenne la forme d'une hyperbole de Michaelis en cas de limitation
peut ressortir
a) d'une comparaison globale des valeurs de kgpf et de NHZ

statistiquement, wune courbe doit se dégager surtout si les KD

sont du méme ordre de grandeur (cas présumé pour des flagellates

néritiques) pour les différentes populations.

b) d'expériences d'enrichissement qui peuvent mettre des stimulations

de production primaire en évidence, si 1'élément ajouté est limitan

De plus, on escompte gue les incréments de production sont en re-

lation hyperboligue avec les Incréments de nutrient limitant.
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Fig.9D. Recherche d'une relation kOpt"NH4 in
au Bassin en 1973.0n a représenté 1le3
trajectoires du couple “opt"~*4 P°ur

situ

indiquée pour chaque point.

chi a

PPopt - 0,25 x («19 at N)

20 NH4 *N total

Fig.91. Relation kQpt-NH4 en Mer du Nord,pour une

période d'échantillonages fréquents et

d'évolution rapide des concentrations
(bloom d'avril-mai 1974).
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150
'D
o 9-5-73 (@Eille)
e 30-5-74
CL
a.
150
NH
100-V
20 ... 40 50
JuM ajoutées
Fig.%92. Exemples d'expérience positives d’enrichissement

en NOg et NH4 et mesure de la stimulation de la

production primaire potentielle,faites au
Oassin de Chasse.
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Comparaison statistique des wvaleurs de gt de NH"

La fig. 90 ne révele aucune relation nette entre képﬁ et NH_4

Par contre, en Mer du Nord,
nous avons pu, au moins dans un cas, lorsque des conditions de fré-
quence de prélevements favorables ont été réunies,

déterminer une relation entrences deux parametres (fig. 911.

Notre interprétation est la suivante : le paramétre (en fait,
fortement associé a vy, le taux de croissance) est essentiellement

dépendant du pool interne de nutrient limitant. Au Bassin de Chasse,

les variations de concentration externe en NH* sont extrémement rapide«

étant donné 1l'’importance des flux de consommation et de régénération.
I1 est probable que ces variations ont entrainé des variations cor-
respondantes du taux d*uptake, mais coia n'a pas été mesuré. En ce
qui concerne le pool interne, 1les variations peuvent étre fortement
amorties : i1 faut en effet un certain temps de stationnarité de con-

centration externe pour atteindre une stationnarité du rapport C/N

dans la cellule. Cette condition a pu étre réalisée en Mer du Nord
mais non au Bassin de Chasse. Le modele du i III.B.1.4.2. donne
d'ailleurs wune non-relation Kgpt_ NHZ tres semblable et comportant le
danger de calculer une pseudo-constante pour la courbe-enveloppe

gqui n'a cependant rien a voir avec une hyperbole de Michaelis.

A cette explication» doivent s'ajouter
1°) celles gqui prennent des facteurs de stress en considération:
il existe bien wune relation gqualitative
entre des chutes de Képf et dss ouvertures du Bassin.
2°) 1les changements de populations : cet aspect est discuté au

I 111.B.1 .4.1.3.

Expériences d'enrichissement (fig. 92)
Les effets obtenus pour une série de tests simples (une quinzaine
d'expériences) sont variés : dans une majorité de cas (50 %), 11 vy

- 230 -



a stimulation

ITT.B.1.

significativo de 1la production primaire dans le temps

de 1'incubation. Autrement, dans 25 % des cas, il n'y a pas d'effet

et dans 25 ¢

’

Plusieurs

il y a diminution de 1la production primaire.

facteurs rendent 1'interprétation de ces résultats

difficile 1) comme dans le cas précédent de 1l'analyse globale, on
doit considérer que " n'est pas le parametre idéal
pour 1l’étude des effets d'enrichissement.
2) l'absence de stimulation peut résulter aussi bien
d'une saturation par le nutrient gque d'un effet de
compétition pour 1’ATP (Falkowski et Stone, 1975).
L'existance d’inhibitions tend & confirmer gue la deu-
xiéme these se vérifie parfois.
3) les temps d'incubation ont probablement été trop brefs
pour gqu'un effet significatif soit mesurable (2-3 h.)
Conclusion
Le fait gque 1°) il n'y a pas de relation statistiquement signi-

ficative

2°) 1'effet de stimulation soit 1la plupart du temps
absent et que

3°) les concentrations extérieures en NHZ sont géné-
ralemsnt gquand mSme élevées (généralement plus de
7 yg at/f£ avec un présumé compris entre 1 et
10 yg at/£ si l'on s'en référe a la revue de
Parsons et Takahashi, 1973) nous donnent plutdt
a penser que NH” ne régule que faiblement 1la pro-
duction primaire en carbone (a 1l’instar des au-
tres nutrients majeurs) et que les grandes va-
riations de kgpf sont a attribuer a d'autraa
facteurs. Par contre, les variations importantes
de la concentration en NH4 sont une réalité dont
11 faut tenir compte en ce qui concerne 1'uptake,
qui reste probablement régi par la cinétigue de

Michaélis-Menten.
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1.4. régulation de la fonction Kk
premiers modéles

Deux approches différentes menent a des modeles partiels devant
pouvoir s'intégrer
1) par nos mesures de production primaire et 1l'analyse des divers mé-
canismes de régulation qui s’appliguent strictement a 1la fonction

k, nous aboutissons & un modele de production Dbruta

k = kmax f(IZT£f(N)E£(T) .
Cin a vu au 5 précédent que. cette approche classique ou f (N) est
une fonction hyperbolique d’un substrat limitant extérieur, est
inadéguate.

2) las modéles tenant compte d'un pool interne répondant en principe
a cette objection, mais sont établis pour des conditions expéri-
mentales différentes de celles rencontrées dans la nature (lumiere
et température constantes) et conduisent a una équation pour 1l'ac-
crolissement net

u - ﬂma;ﬁ -f(cn
Dans la synthese des deux approches, nous nous efforgcons en fait
d’"atteindre & un niveau de réalisme acceptable en ce gqui concerne la
modélisation d'un processus biologique complexe. Ainsi, nous tenons
également compte de la chlorophylle comme effecteur de production
primaire et du fait gque sa synthese est différée par rapport a l’as-
similation de carbone. Cette disposition corrige 1l'erreur 1inhérente

a la plupart des modeles écologiques en usage, a savoir que le car-

bone assimilé dans un pas de calcul devient assimilateur deées 1le pas

suivant.

Nous envisagerons pour chaque typB d'approche une série de
"scénarios" de complexité croissante et généralement établis pour
des valeurs typigques des différents parametres du Bassin de Chasse.
Ces exercices préparent le modele d’écosysteme qui sera traité en

fin de travail.
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1.4,1. Pr em iefe a ppfo chQ ~ £)0.d¢les ,de P.£0.duct ion es se nt ie M errien t

fofdfs sjjr une régjjlat ion de 1l a ph otos yn thesjs.

Au 1 IITI.0,1,1.5, ont été analysés gquelgques modeles non dynami-
ques de production Jjournaliere : p ‘ constant ou forcé. On peut,
op
au contraire, simuler la variation de p ¢ dans un calcul 1itératif.
o

1.4.1.1. Modele simple de variation Jjournalieére, a photosyntheéese
régulée par la lumiere et comportant un terme de pertes,
construit avec les données initiales du 29 mai 19731fig.337

On utilise 1la boucle tres simple

ff M IK - p)Bt

vdt - Bt * H
ou K = K .. E(T7 ) avec K . = constante
opt ¢} opt
fil~* ) = fonction de Vollenweider
o
p = constante (respiration + excrétion]

L'intégration sur la profondeur et la Jjournée tiennent compte
de d(la profondeur, g (l'extinetion) et de la variation diurne de TI'

o
comme prévue par le modele du S III.B,1.1.4.1.

Le calcul numérique procede par pas d'une heure.

La courba obtenue montre uns variation diurne 1importante de 1la
biomasse phytoplanctonique (cf. L'hypothése de croissance, émise pour

expliquer les variations réellement observées le 29 mai 19737,

Dans 1l'état actuel du modele, 11 n'y a pas de mécanisme qui
puisse expligquer une chute tout aussi 1importante de la biomasse pen-
dant la nuit (les pertes par respiration et excrétion sont trés in-

suffisantes 5.
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Respiration

Heures

Evolution simulée de la biomasse phytoplanctonique
et de la production primaire lors d'un cycle
nycUtéméral au Bassin de Chasse.

Profondeur couche euphot ique

Jours

Evolution simulée de la biomasse phytoplanctonique
et du coefficient d'extinction de

l'eau au Bassin de Chasse montrant 1'effet d'une
rétroaction simplefle self-shading).
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On observe 1l’aspect dissymétrique de 1la courbe de production,
résultant de la combinaison de 1l’accroissement de biomassa et de 1la

fluctuation symétrique de la lumieére.
Introduction d'un feed-back négatif : le self-shading

Si on n'’introduisait aucune limitation, la croissance du phyto-
plancton serait caractérisée par un taux Jjournalier de 0.53 dans le
cas de 1l’exemple du paragraphe précédent. Mais si on introduit un
contrdle de la transparence de 1l’eau en employant la relation dégagée

au S IITI.B.1,1,4.2. et convertie pour travailler avec des mg C
n = B.63 10 4mg C/m3 + 1,31

on tend vers un plafond gqui, dans les conditions du Bassin de Chasse,

2 2
serait de 13 g C/m , soit environ 300 mg de Chlor, a/m . Ce plafond

serait la "carrying capacity" du Bassin de Chasse, quel que soit 1lo
type de croissance. On observe que ce chiffre est fort proche du ma-
ximum théorique prédit par Lorenzen (1972] : 333 mg/m

La courbe obtenue (fig. 94) a les apparences d'une courbe logis-
tigue. Cependant, le modele logistique ne peut s’y adapter a cause
de la complexité des phénomenes 1impliqués dans la simulation (pertes
nocturnes, etc...)

Analyse de sensibilité

A ce stade 1initial de modélisation, on a fait une premiere déter-
mination des variations dans le résultat final, 1intégré sur la pro-
fondeur et 1la Jjournée, gu'entrainent les variations systématiques des
parametres du modele. On a travaillé a deux niveaux de complexité:

A

1°) garamétres gris un_a unl ayec chague fois une variation de ~ 10 3

Le tableau 36, établi pour un ensemble de valeurs typigques au
Bassin de Chasse montre que la répercussion est maximale avec

a lification dans 1le cas d’une variation a liquée a k .. Elle
—mﬁ PP q opt

est du méme ordre de grandeur en ce quli concerne B (la biomasse).
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n tie coefficient d'extinctionl], I’ (constante de saturation) at
IN

v
O max

[irradiance en surface). Elle est minime pour d (la profon-
deur de la colonne d’eau).

in remarque aussi gque pour 1), d, et Ié il y a inversion du sens
de 1l'effet (une augmentation du parametre détermine une diminu-

tion de la production).

2°) garamétres variés gar combinaisons

Nous avons établi une distribution de frégquences des valeurs de
product ionsjounaliéres intégrées gqu’on peut obtenir pour une

grande variété de combinaisons. Pratiquement, chagque parametre a
pu varier de maniére indépendante dans la fourchette + 10 ¢ autour
de sa valeur moyenne, grdce a l’utilisation d’une fonction "random;
La distribution ainsi obtenue est sensiblement centrée sur la va-
leur de production gu’on obtiendrait avec les valeurs moyennes

des parametres, soit 740.

L’écart-type vaut 101. Les combinaisons produisant des déviations

extrémes tsoit 1197 et 445) comportent
a) dans le sens d'une augmentation : I max,
O max
max .
kopt
n min.
max .
min.
K
B max.
b) dans le sens d'une diminution : inversion des valeurs ci-dessus.

1.4.1.2. CYCLE 7, modele plus complexe avec une régulation de la photo-
synthése par la lumiere, la température et un nutrient 1limi-

tant, et comportant des termes de pertes et régénérations.

Ce modele intégre numériguement, par pas d’une heure, la produc-
tion primaire nette sur une période de 130 jours. Le sous-modele cli-
matique lumiere-température est utilisé dans ses différentes versions

(déterministe ou stochastique).
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Ona
1°) 1'équation du carbone phytoplanctonigqus s
r - e - m)C
avec K = K £ (N) £f(I)f (T)
max
N N
ou f (N) =
Ks ¢ N
(D= 3/2
£(T) = 0 CK étant défini a 11.5° Q)
10 max
r =respiration (une constante modulée par la température)
e =excrétion (une fonction directe simple de K)
m =mortalité (une fonction inverse simple de K)
rem; ces termes deperte seront discutés plus en détail dans
les chapitres suivants.
2°) 1'éguation du nutrient dissous (l'azote)
dN %N+ %N IZK Ye
-rr = - = -r
dt 1 2 a
avec a = C/N dans 1le phytoplancton
N
R = régénération au niveau du sédiment (une constante
modulée par la température)
N
R"= régénération pélagique (une fonction directe sim-

ple de 1l'’excrétion phytoplanctonigue)
ram : ces termes de régénération seront discutés plus en détail

dans les chapitres suivants.

On observe (fig. 95) gqUe 1ia simulation engendre un systéme a
oscillations amorties, ce qui dans 1le plan de phase se traduit par
une spirale ou la position du centre est principalement contrSlée par

le flux de nutrient en provenance du sédiment. Ce point d’éqgquilibre
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III.B. 1

w

Jours

Evolution saisonniere de la biomasse
phytoplanctonique et de la concentration en

azote inorganique limitant simulée avec

le modele du Bassin de Chasse CYCLE 7.En diagramme

de phaseola trajectoire du systéeme vers une situation

d'équilibre dynamique (avec excursion de ce point en
raison de 1'évolution climatique).
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Evolution saisonniere de la biomasse phytoplancto-
nique simulée avec le modele CYCLE 7 et comparant
les effets de différentes conditions de température
ainsi que 1l'effet de différentes valeurs de

I”,Kset m(mortalité).
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sa déplace cependant lentement en raison des changements climatiques
imposés au systéeme.

La relation phytoplancton-nutrient est analogue a un systeme
proie-prédateur. Toutefois, une différence fondamentale avec le mo-
dele théorique de Lotka-Voltevra, ou celui de Leslie, est qgque le taux
de régénération de "proie" est indépendant de la densité de "proie".
Des lors, les équations deviennent

AL o " 4 -_—
proie" («nutrient) = a - Cxy
dt 2
(au lieu de ax - bx - Cxy}
"prédateur"
(= phytoplancton} ;i ¥ = ey + Cxy
ou, en introduisant 1l’'hyperbole de Michaélis-Menten

dx

dt 9
9y _ gy
dt N

Dans les deux cas, on obtient des

L'amortissement des oscillations dans

le Bassin de Chasse résulte des rétroact

systeme ainsi gque de la variation climat

La premiére grande oscillation

Les oscillations suivantes ne se produis

d’autres éléments compliguent le systéme

plancton ) .

oscillations

le modele

simule

Cxy
k+x

Cxy
k+x

¢

conservatives.

numérique simulant

ions négatives ajoutées au

ique.

le bloom de printemps.

ent pas dans la réalité car

(ex: développement du zoo-

Analyse de sensibilité sommaire

On a testé de facgon empirique 1l’effet de variations appligquées
a2 quelqgues parametres importants sur 1'évolution globale du systéeme,
La fig. 96 montre l'effet de variations appliquées a 1’7 (£ 20 %],
a KS (50 %. +100 %), a m(-80 %, +10 %) et a T°C (20 %),
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avec lumiére x 13

x 0.7
1000
500 -
90 100 no 120
avec lumiére telon merle'e
ovec lumiére réelle
1000-
500-
%0 100 1o 120 130 Jours
avec lumiére selon modele
1500- 3 séquences stochastiques
de lumiére
1000-
500-
90 100 110 120
Fig.97. Evolution saisonniere de la biomasse

phytoplanctonique simulée avec le modéle
CYCLE 7 et comparant les effets de différents
régimes dlcclairement»par rapport 4&la
simulation de base:
A. déterministefavec amplification et
diminution)
B. Avec données climatiques réelles
C. Avec trois climats simulés par variations
stochastiques de IOmax entre ses limites
min.et max.
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Partout (voir surtout fig. A), une modification qui favorise 1la
production primaire fait gqu'on a un bloom précoce et un épuisement
rapide du nutrient. Au contraire, une modification qui fait diminuer
la production primaire, permet 1l’accumulation d’un stock important
de nutrient dissous qui induira un bloom tardif mais beaucoup plus
important. Une variation relativement 1importante de K ne produit
pas une modification aussi importante gu’une modification relativomenl

I
modeste de IE' étant donné gque N est pratigquement saturant.

Le climat lumineux a une 1influence prononcée sur 1l’évolution du
systeme (fig. 97). De plus, selon gqu’on applique au systeme 1’évolutic
d’"irradiance réelle (ou des scénarios "random” imitant les fluctua-
tions naturelles de 1la variable) ou 1’évolution déterministe moyenne,
les résultats sont tres différents : la fluctuation réelle induit un
bloom plus tardif en raison do la non-linéarité de 1l’interaction

photosyntheése-lumiere.

Ceci est une conclusion importante de ce test préliminaire
les modéles d’'écosysteme a variation climatique déterministe accumu-

lent un déphasage dans la ségquence des événements.

Simulation sur 134 Jjours, commencée avec les conditions initiales au

24.3.1971 et avec climat lumineux stochastique.

Les figures 98 et 99 montrent les évolutions des différents
parametres respectivement & 1l’échelle saisonniére et & 1’échelle nyc-
thémdbérale. L'encadré en fig. 90 restitue 1’image qgqu’on aurait de

cette variation avec un prélevement hebdomadaire.
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1.4.1.3, Problemes 1liés a l'existence de plusieurs populations.

Jusqu'a présent, le phytoplancton a toujours été considéré glo-
balement, & la maniere d'une espeéce chimigue. ©Nous disposons cependant
d'informations sur la nature, la blédmasse et la succession des especes

dominantes.

A. IDENTIFICATION DES PARAMETRES CINETIQUES

1) validité du k global

Théoriquement, le K mesuré globalement (= photosynthése totale/
chlorophylle totale) est une moyenne pondérée des k”» réels
k -4 (B,K. ¢ B k + B k )
BT 1 1 J 3 n n
ou * biomasse totale)

et peut s'écarter notablement des valeurs réelles, ainsi gu'on a pu
lo démontrer en Mer du Nord ou deux groupes de phytoplancton (nanno-
et microplancton) de caractéristiques suffisamment tranchées coexis-

tent. (tableau 37) .

Dans le cas de cinétiques hyperboligues, la courbe moyenne garde

un caractere d'hyperbole.

Au Bassin de Chassa, nos efforts pour caractériser les popula-
tions par leurs parametres cinétiques n'ont pas été trées concluants.
Cgci pbut Btre attibué en grande partie au fait que, les especes
n’étant pas distribuées en groupes tres différents (comme c’est le
cas en Mer du Nord), 1l'effet de différences interspécifiques devient
négligeable devant celui de perturballons du milieu (vidanges et
remplissages partiels). On note cependant une certaine tendance a la

diminution des tailles cellulaires au fur et a mesure dque la saison

3
avance (bloom d 'Eut rept iella avec cellules de 2440 pm au printemps,
3
gamme de 200 a 15 pm en été). Insuffisamment établie au niveau des
populations (niveau qualitatif), cette tendance se marque Dbeaucoup plu

nettement dans 1'évolution globale du rapport chlorophylle/cellule

(fig. 100 et tableau 14). Si on admet gue 1le rapport Chlorophylle/C
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ne diminue pas fortement en cours de saison, la diminution du rapport
chlorophylle/cellule peut s'interpréter comme une diminution de taille

[= de carbone) des cellules.

Le mécanisme par lequel des especes plus petites sont sélection-
nées pose un probleme intéressant qui sera discuté au 1 suivant. Les
implications théorigques de ces différences de taille gquant aux taux
métaboligques et aux constantes de saturation n'ont pu étre vérifiées

dans tous les cas:

1) taux d'activité
a) les fluctuations ” déduites de mesures in vitro (fig.B7")
ne correspondant pas de maniere spécifique aux fluctuations de
populations [fig. 3). On remarque tout au plus une certaine
tendance a une valeur faibla de kgpt BH sommet dB pic (phéno-

méne normal déja observé en Mer du Nord, mais alors clairement

associé a un épuisement des nutrients).

b) les taux maxima de croissance déterminés en laboratoire par
F.Billiet, pour des especes 1isolées et cultivées en milieu

nutritif complet (ASP2, 10.000 1lux, 12°C) se répartissent comme

suit
) ) 3 ~ B 0 77
Plagioselmis punctata (30 pm } : p(j
3 — a go
Pyramimonas grossii [150 pm ) 1 "
3
Apedinella spinifera [200 pm ) : " = 0.53a 0,63
3
Cryptomonas sp. [546 pm ) : " » 0.29
3
Eutreptiella marina [2440 pm ) : " = 0.30a 0.43
Dans ce cas, on observe une relation 1inverse trés nette entre

la taille des organismes et leur taux d'accroissement net

si on excepte le taux tres élevé de Pyramimonas, on a approxi-
mativement la relation allométrique suivante, gqui pourrait ser-
vir d’index dans un modele tenant compte d'une évolution annuel-
le des tailles

*H 41 0
p * 1.42 V A avec V en pm
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50-

Eig.iol.

III.B.

1972

« B

Evolution annuelle de la quantité de
chlorophylle a / cellule,indicat ion
partielle d'un glissement du spectre
de tailles.

Simulation de 1'évolution de trois especes
phytoplanctoniques hypothétiques résultant
de différences dans les constantes
spécifiques de demi-saturation Ks.
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III.B.1.

constantes da saturation

a)

les constantes de la relation photosynthese-lumiéere sont tres
différantes selon les groupes algaux si 1l'on s'en réfere a
Ryther (1956). Dans un travail récent. Dunsten (1973) réfute
cette hypothese par 1l’expérience et en faisant également remar-
quer gque les courbes de Ryther étaient normalisées (d'ou dimpos-
sibilité d’'interprétation et de détermination d'a). Nous ne
trouvons nous-mSme aucune relation spécifique entre a(fig.67),
Ié (fig. 66) et les populations quantifiées par la méthode
d'Utermdhl. La tendance globale a 1’élévation de a en cours
d'année est peut étre a mettre en rapport avec la diminution
des tailles (Platt et Jassby (1976) attribuent cet effet a une
réduction du self-shading interne des cellules). Cependant, com-
me pour K’ , la liaison & la température reste une explication

opt’
alternative.

les constantes de la relation photosynthése-nutrient n'apparais-
sent pas clairement, méme gquand on ventile 1les résultats de

K*"pt selon les populations. A partir des données d'Eppley et

al. (1969) sur l'uptake de NH , et NO (tous deux tres semblables),
on peut également calculer une relation allométrigque (voir

aussi graphigue dans Parsons et Takahashi, 1974)

n iQ 9
K = 0.37 v * avec V en ym
Si 1l'on s’en rapporte a cette relation, les valeurs de K du
3
Bassin seraient comprises entre 0.6 yg at/Z (pour 15 ym ) et
3
1*6 yat/Z (pour 2440 m ). On sait cependant gue le phytoplanc-

ton a flagellates des zones néritiques peut atteindre Jjusqu'a

5 yg at/Z pour le NH” et 10 yg at/Z pour 1le NO".

PROBLEME DE LA SUCCESSION DES POPULATIONS

Parmi les divers mécanismes de succession possibles (1), nous

distinguons principalement:

(1)

en dehors des perturbations gque repréentent les vidanges et
remplissages partiels st des effets sélectifs possibles du grazing
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Ceux ou les populations sont individuellement déterminées par une
variable du milieu [ex: température). Vis-a-vis de cette wvariable,
chaque espéce a un optimum et croit entre des limites définies

par sa physiologie. La courbe-enveloppe passant par les optima
spécifiques pBut correspondre a une loi générale vis-a-vis de cettt

variable [ex: exponentielle).

Le mécanisme d'induction de la période d'apparition pourrait s'’ap-

parenter a celui qgu'on connait pour le zooplancton (éclosion
d'oeufs). On sait par exemple, gque les marées rouges a dinophyccoc
résultent de "1l'éclosion" de cystes qui, en période de dormance,
foisonnent dans 1le Bédiment de certaines zones (Steidinger, 1975),

Il est a peu prés certain que la plupart des algues phytoplancto-
nigues passent par des stades encystés ou méme filamenteux. La
Bassin de Chasse d'Ostende offre, <certes, une possibilité de

"cyst-bed" importante.

Ies mécanismes faisant intervenir une compétition interspécifique

pour une ressource du milieu (ex : nutrient).

Le modele théorique de compétition de Gause et Witt, par exemple,
prévoit que deux espeéces ne peuvent longtemps coexister gquand

elles partagent une méme ressource

dN K N aN
1 1 1 2
dt K
1
K N BN
2 2 2 1
dt K
2
C'est une extension de 1l'équation 1logistique (avec K = carrying
capacity) par ajoute d'un terme de compétition pour chaque espéece,

Oes parametres cinétiques différents pour la régulation de 1'up-
take d'un nutrient limitant peuvent trés bien justifier do coef-
ficients de compétition a et 3 différents.

La théese de 1l'effet de différence de K sur la dynamique de suc-
cession est, de fait, souvent évoquée dans la littérature

(Ougdale, 1967} Parsons et Takahashi, 1973 et 1974).
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Le modele a trois especes suivant (fig. 101] ;
F/k £ () B.
max ma X 1
dB
dN i
dt dt
ou i = 1 a 3
k = constante
max

f IN) varie selon le K

X u
F = constante (F/k = m * mortalité)
EL= biomasse de la population 1 en carbone
N z ’ P2 .
R = flux de régénération
a = rapport C/N
N = concentration en azote dissous limitant
rencontre treés bien le modele de Gause : un état stationnaire

n'est obtenu gque pour une seule population, les autres s'éliminant

plus ou moins rapidement.

Cependant, le mécanisme de compétition seul est insuffisant pour
expliqguer la sucession : il doit vy avoir induction de populations

nouvelles au cours du temps.

On peut cependant imaginer un mécanisme différent ou ces inductions

ne sont plus nécessaires

Quand des variables qui participent a des mécanismes de régula-
tion évoluent en sens 1inverse (c’est le cas de la concentration
en nutrient dissous et de 1l’intensité lumineuse au printemps) il
se créé une situation ou des espéces caractérisées par des combu-
naisons KS - Ik différentes, rencontrent alternativement des con-

ditions favorables et défavorables.
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1« = P2
so 100
.006 012
<00S +-00S
100 120 140 160 160
Jours

Succession de trois espéces phytoplanctoniques
hypothétiques résultant de différences dans
les combinaisons - Ks spécifiques
(simulation faite dans les conditions du
Bassin de Chasse,en utilisant le modele

CYCLE 7 décrit au § 111.B.1.4.1.2.)
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La figure 102 montre 1le.,, résultat d'une simulation complete faite
avec les mémes conditions gque celle du i III .B.1.4.1.2., mais en
prenant en considération trois especes hypothétiques ne se diffé-
renciant que par leurs constantes cinétiques KJ et In et toutes
présentes au départ. On remarque de plus gque, étant donné la re-
lation K -taille, <ce modele favorise effectivement une évolution

vers les tailles cellulaires petites (on rejoint ici, la these

défendue par Parsons et Takahashi, 1973) .

En conclusion, un systéme régulé par de nombreux facteurs offre
naturellement des possibilités de succession des populations sans
gqu'il faille nécessairement faire appel a un processus d’induction.
Cette hypothése n’exclut évidemment pas cette derniere possibilité.
Dans les deux cas, le mécanisme de succession ne peut étre simulé
en modele que si des informations suffisantes sur chagque espeéce

ou groupe d’'especes peuvent étre obtenues.
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1.4.2. Oa ux idémQ ap pf0 chG j modélos ile cf 0J:sf af CU

On a comparé les résultats d’un méme modele simple reprenant
les fonctions da Droop et de Nyholm (fifi. 103)

1) équation d’évolution du carbone phytoplanctonique

aJC
—r = (u - m) C ou y = taux de croissance
dt K
m = taux de mortalité
0
avec pay 1 ) (0Or00p)
m Y
Q - g
ou y » Yy (=== ) (Nyholm)
m o
2) équation d’évolution du quota cellulaire Q (voir 1iIII.B .1.3 .2.2.
4— 3 u - avec 0 « S/C
gt yQ
u = U - - ou u = taux d'uptake
m K’S’ + 5 ~ dtcC

S ° concentration du substat

3) égquation du substrat dan9 1’eau

ds
JE @ R - UC ou R = taux constant de régéné-

ration.

Oans chaque cas, on arrive a un état stationnaire aprés quelques

mois, ce qui fait que O se stabilise & une valeur prévue par la

relation s ~
o m 5
0 iT e W -5 .
m S
dans le cas de 1l'équation de Droop (l1). Lors des phases de crois-
sance phytoplanctonique maximale, Q tend vers un maximum (ex:rap-

port C/N minimal) .

Les différentes égquations influencent le modéele de maniére analo-
gue. Dans le cas de 1l'égquation de Nyholm, les phases sont plus

rapprochées et les amplitudes plus grandes, comme résultat d’un

couplage plusserré de y et 0.
(1) dans la cas dumodele deNyholm, on a :
- U (Q - 0 ) S
92 - g g = _JI-—- "
e} u K + S
m S

- 250 -



Fi(T.103 .

ITI.B. 1.

A
co4
Q2
@ 40
< K 5 intdoa
8
co v)
e}
0 2 40 60 @
Unités do temps
B
cn
>
20 4U i
S{mg N tt*)
0
20 40 80
Unités de temps

Résultats comparés de simulations faites

avec un modéle simple de croissance
phytoplanctonique,utilisant les formules
de N'yholm(A)et de Droop(B).0n a représenté
1’évolution de la biomasse phytoplanctoniqgue,
de la concentration en azote limitant et du
quota d'azote intracellulaire.Les diagrammes
/<-s otii en résultent diffeérent nettement d'une
hyperbole de Michaélis-Menten.
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.3. "yj2t hd £Q0 d Bs ajpp ro<hos : v er s unje riojjvelle fonctionnelle

1.4,3.1, Synthese des modeles de production brute

sance (p) -

On pourrait concevoir un modele simple i

IK) et de crois-

ou les pertes (r + e + m), et en particulier 1l'excrétion e,

seraient déterminées par la différence entre fraction carbonée

"forcée" dans la cellule par la photosynthese, et 1la fraction

utilisée pour la croissance dans la proportion

de nutrient idintracellulaire. Cette hypothése de

Voilenweider

fixée par le gquota

l'excrétion

N

N Michoélis-Menten
U
Fip;.1D4 . Symétrie des problémes dans la recherche des

effets directs icinétique de Michaé

lis-Menten.

éqgquation de Voilenweider)et des effets 1indirects

(relation a préciserlde la lumiere

et de 1la

concentration en nutrient sur 1l'uptake du carbone

et de l’'azote.
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fonctionnant comme un trop-plein de carbone assimilé est notamment

défendue par Fogg (1971).

Cependant, comme p n'a été défini gque pour des conditions expéri-
mentales particulieres (lumiere constante), <cette approche ne nous

parailt pas entierement satisfaisante.

Si nous revenons aux observations de base (fig. 104), on observe
que, du fait d'un doublecouplage, 11 y a symétrie des effets
1°) l’uptake de C (photosynthese brute) dépend
a) directement (action forcante) de 1la lumiere
3) indirectement de la concentration extérieure en nutrient
limitant (existence d’'un pool interne gqui contrSle effecti-

vement la relation photosynthése-nutri8nt).

2°) 1'uptake de N dépend
a) directement (action forcante?) de la concentration ambiante
3) indirectement de la lumiére ambiante (existence de ressour-
ces 1nternes en ATP et d'autres sources de production d’ATP),

comme 1l ressort du travail de Bates (1976) .

Ce point particulierressort également des études de cohérences
qui sont faites au 1II.H.2.2.1. En ce qui concerne 1le cycle
nycthéméral du 18.5.75, on avait mentionné 1l’existence de pro-
cessus complexes gqui ne pouvaient étre entiéerement expliqués
par le bilan régénération-uptake (ce dernier étant déduit de

la photosynthese) : en effet, le découplage en NH et NO

+ A
permettait de déduire wune consommation d’NH” nocturne ainsi

que des activités tres différentes le matin (uptake maximal)
et l’apres-midi (uptake minimal). La figure 105 montre gu’il
n'y a pas de liaieon directe a la photosynthese. Par contre,

1l’uptake du NO® (fig. 105) semble bien é&tre 1ié a ce cycle

de photosynthése.
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17-13 mai 1975

24
Heures

Evolution nycticmérale des flux nets derives et

des flux indépendamment mesurés d'uptake et
consommation des deux formes principales d'azote
inorganique observes lors du cycle du 17- 18 mai 75

A) NH4:1'évolution du flux dérivé correspond mal
au flux d'uptake total.La cohérence entre flux
d'ammonification et flux net dérivé implique
un uptake nocturne d'NH".

B) NO3:1'évolution du flux net dérivé correspond
en gros 1 celle de 1l'uptake total.Il n'y a en

tout cas pas ou peu de consommation nocturne
d’'NO™
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(1)

on
qui

111.B .1.

Conformément a ces observations, on peut écrire deux éqgqua-
tions (1) séparées
= n /
cdt ucC L%ax fECI) f2CNJ
ON brut N y N
cdt max 2 1
ou f~CN) peut - étant donné gu'il s'agit d'un contrdle par
pool Interne 1interposé - s'écrire £f(Q),
Nous reprenons ainsi la formule de Droop Cou Nyholm) mais en
l’insérant dans une fonctionnelle.
Nous adaptons également 1’éguation d'évolution de O
~ - UN - EUC- 1) O
Nous ne pouvons compléter la symétrie en ce qui concerne f,CIj
faute de modele ad hoc.
Dans ce modeéele, les pertes (ou le non-uptake) sont déterminées
par 1l'’évolution de O
a) si Q > 0 , en rétablit 1le gquota-limite © en excrétant de
m m
l"azote (ou en bloguant 1’uptake).
b) si Q < Q , on rétablit 1le guota-limite O en excrétant ou
o o
respirant du carbone.
Il est notoire que 1les cellules "carencées"- donc a G tres
petit - excrétent d'importantes fractions de carbone assimilé
(voir 1 II.B.6.). L'hypothése que nous faisons ici parait donc
raisonnable (voir aussi 5 III.B.2.2.).
Le modele simple d'’écosystéme hypothétigque (ce n'est pas le
Bassin de Chasse) gue nous avons écrit selon cette approche,

comporte trois équations différentielles

n'a pas ici les

complétent

incorporé opérateurs

normalement chacune des
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ITT .B.1
numériquement (avec At = 1 heure)
Dt=CUC—r—m)C (1)
avec uc * uj; £ (I)f (Q)
I /:EK
ou r(i] =
1 - [LéI+k)
I = 60 sin 1274 ~j avac I > O
d - e)to - p )
£f(0) » 0 + ———————————————— — W [fonctions & seuil 6)
om _ oo Ml
48 UN - (dc - DO (2)
at
avec p < 0 4 Q
o m
ou f2(I1) =y + (@ - y)f CI)* (fonctions & seuil Y) (1)
™
£ (N)
Ks ¢ N
- = RN 4 B C - UNC 3
at mCQ (3)
Valeurs des différents parametres
-3
C : carbone phytoplanctonigque. Valeur initiale : 100 mg m
Cc ) -1
Um J taux d'uptake maximal de C : 0.7 h
I~ : constante de saturation de la fonction photosynthese-lumiere
-2 -1
20 J cm h
Qg : valeur minimale du gquota d'azote cellulaire : 0.1
0 : valeur maximale du quota d'azote cellulaire : 0.5

(1) on diminue le degré de couplage avec le facteur limitant tout

en gardant la mime forme de relation.
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:constante da sayii : G.4
-1
:taux de respiration phytoplanctonique : 0.03 h
-1
:taux de pertes (excrétion et mortalité) : 0,1 n
:concentration en azoto inorganique dissous. Valeur initiale

1500 mg m 3

:taux d'uptake maximal do N s 0.1 h -1

:constante da saturation de la fonction photosynthese-azote

-3
30 mg m
:constante de seuil : 0.2
. o . L -3-1
1flux de régénération d’azote par le sédimont : 10 mg m h

cefficience de transformation des pertes sn matiere 1inorganique

0.2

Les résultats de cette simulation apparaissent en fig
106 ot 1ls sont comparés avec ceux d'un modele plus conven-
tionnel, testé avec les mémes conditions initiales et compor-

tant

uc = U% £(I)£f(N)
N C
U = U O avec Q s constante

et un modele plus complexe, gqui sera discuté plus 1loin

Le caractere fortement périodique du systéme se voit Dbien

dans la figure, détaillant 1le cycle nyctnéméral du 10e jour

(C'est-e-dire, a 1l'état stationnaire a 1l’échelle saisonnieére).

En milieu d'aprés-midi, du carbone excédentaire est excrété

(68 % et 89 % da la production brute respectivement a 16 et

17 heures). L'’existence d’'un tel rythme nycthéméral d'excrétion

n'est pas mentionné dans la littérature, a notre connaissance.

Cependant, nous avons observé au Bassin de Chasso des fluctua-

tions du rapport BO00~/PO0fl gqui corroborent cette hypothése

ci II .B.1.9.2.).
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Tin .106.

24

U & U indépendant* « Chlorophylle

03

24

Jours Heures

Evolution a deux échelles de temps differentes
de la biomasse phytoplanctonique, de 1la
concentration en azote limitant et du quota
intracellulaire d'azote,simulée pour trois
modeles dluptake-croissance différents:
A)uptake et croissance régis par
Michaelis-Menten
B)uptake et croissance découplés (respecti-
vement Michaelis-Menten et Nyholm) .
C) idem avec photosynthese dépendant d*un
quota en chlorophylle.
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De plus, l'existence de ce phénoméne est peut-étre a mettre en
rapport avec la mortalité phytoplanctonique, dont on soit

qu'elle se manifeste en fin d'’apres-midi essentiellement.

A 1l'’échelle saisonniére, le rapport N/Ct=Q) évolue conformément
a ce gu’on observe dans les écosystémes naturels. L’évolution
globale des wvariables d'état (N, C phytoplanctonigque) est moins

heurtée gue dans le modéle conventionnel 1 1l’existence d’un

pool 1dinterne augmente la stabilité du systeme.

1.4.3.2. Probleme d’une synthése différée de chlorophylle.

Le modele précédent ainsi gque tous les modeles Dbasés sur le car-
bone comportent de maniere implicite 1l’'hypothése que le carbone assi-
milé dans un At devienne producteur dés le At suivant, comme si une
fraction constante était immédiatement convertie en chlorophylle,

enzyme, etc...

La réalité est évidemment autre, de sorte gu’un modele réaliste
devrait tenir compte des déphasages de synthese. Il semble, de toute
facon, plus rationnel de faire dépendre la photosynthése de la gquan-

tité de chlorophylle que de la biomasse carbonée

- k'’ f (I ). Chi
dt opt o a
Pour étayer 1l’'hypothese d’un déphasage des synthéses, nous nous

basons sur une série d'’observations faites au Bassin de Chasse d’Gston

de

Nous disposons de plusieurs cycles d'’observations de 24 heures,
dont ceux des 29.5.73, 14.11.73 et 17.5.75, présentent des analogies
nombreuses. Le cycle du 16.8.76 - qui a été particulierement analysé
au 5 II1.B.1.9.2. - est, sans étre fondamentalement contradictoire,

peut-étre moins typigque et n’est plus discuté ici.
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OE22EiET:i2Q ElEn E);S;S IYET9EE

On observe dans

puis tres rapide de

potentielle qui 1lui

L'augmentation

automatiguement une

un premier temps, une augmentation d'abord lente

la concentration en pigments (ou de la production

est liée).

parallele du nombre de cellules n’impligque pas

augmentation de biomasse carbonée.

Ensuite, 11 vy a chute rapide des concentrations Jjusqu'a un niveau
voisin du niveau de départ et on suppose qgqu'il s'agit d'une mortalité.

I1 est nécessaire de connaitre 1'évolution du rapport C/chlor.a
dans la biomassa au cours du cycle nycthSméral, afin d'introduire la
correction nécessaire dans un modeéle de production primaire.

Or 11 est possible d’en connaitre 1l'allure pour la premiere
moitié de la Jjournée si, faisant 1l’'hypothése d'une mortalité négli-
geable dans cette période, on peut connalitre la biomasse carbonée
a tout moment. Ceci a été tenté en cumulant les chiffres d’accrois-
sement net déduits des mesures de photosyntheése. On a pris arbitrai-
rement le rapport C/Chlor. a = 30 comme facteur de conversion pour
le calcul de 1la blcmasse carbonée initiale.

Pour trois dates différentes (fig, 107) nous observons une évolu-
tion similaire du rapport C/Chl.a
11E£ Et 1222 rapport augmente pendant que la concentration en chlo-

rophylle reste &a peu prés constante il y a donc assi-
milation de C mais pas de synthese chlorophylienne.
ZEW?_EDZZZ ! vers 12 h,, la courbe s'infléchit et on a une Dbrusque
descente du rapport C/Chlcr.a, expliquable par 1l'accé-
lération de la synthése de chlorophylle. Si on admet gue
le rapport initial C/Chlor.a - 30, 1la synthese de chlo-
rophylle se margque par une chute horaire de 4.25 du rap-

port C/Chlor.a.
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35-

]5 18

Heures

Evolution nycthcmerale du rapport

C/Chl.a observée pendant trois cycles de
24 heures.Les chiffres sont exprimés en
unités relatives par rapport & une situation

initiale présumée correspondre a un rapport
C/Chl, a=30.
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Discussion

L'explication 1la plus frégquente donnée aux rythmes de chlorophyl-
le a est résumée par Glooschenko et al. (19721
1} a fort éclairement (> 4650 ft-c = >72 J/cmz/h), le pic de chloro-
phylle s'observe pendant la nuit, aprés quoi, la teneur décroit
pendant la Jjournée (premierement par "utilisation de métabolites"
et ensuite, par blanchiment (destruction] dd aux trop fortes in-
tensités lumineuses et - probablement - des rayons U.V. (Steemann

Nielsen, 1964). En fin d'aprés-midi, la syntheéese reprend.

2) a4 faible éclairement, il n'y a pas destruction et la synthése
commence le matin, de sorte que le pic s'observe en fin d'apres-

midi. Le déclin s’observe pendant la nuit.

Au Bassin de Chasse, nous observons un rythme comparable a celui

décrit dans 1le deuxieme cas. Cependant, les intensités lumineuses

sont fortes (plancton limité dans la couche superficiel lej rayonne-
2

ment global a 12 h. en mai : 200 J/cm /h.). Il y a destruction, mais

en fin de Jjournée seulementj alors que la synthese est la plus active

au moment de 1'éclairement maximal. On doit donc supposer que les al-
ques sont adaptées (ou que 1l'environnement a sélectionné des especes
résistantes) aux forts éclairements. Quant a 1? mortalité de fin
d'aprés-midi, elle résulte probablement d’'un "stress” dont il reste

a définir 1la nature et le mode d'action,

A . Simulation mathématigue (fig. 106) avec variation forcée du rapport

C/Chlor.a

Gn peut écrire une équation séparée pour la synthése de chloro-

phylle, en fonction de parametres ad hoc. Cela sera tenté plus 1loin.
En attendant - et nous basant sur les variations observées au Bassin
de Chasse - on peut forcer une variation du rapport C/Chlor.a dans
le systéme : k'
opt
E K* - + X £ (I") (1)
t n t o
E Pt = £ k® x Chi.at (2)

- 262 -



ITI .

tooo

750

-10.
500

3 6 9 r IS 18 2

Hiures

Fip, 1P3. Simulation des variations nycthémérales de
biomasse phytoplanctonigque et production
primaire,en utilisant une variation forcée
du rapport C/Chlorophylle.
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BtArEBt* N Jd 131

Chl-"t.it B a«.it' "t.At (4)
avec R = Carbcne/chlorophylle
1) Lapremiere phase de calcul (Oh. a 12h.) impose une concentration

constante de chlorophylle a. Par conséquent, R varie

R. = BVchlor.a
t t

2) Ladeuxieme phase (12h, & 18h.) 1impose au contraire une variation
de R dont la diminution impligue une augmentation de la teneur en

chlor.a (égquation 4).

3) La troisiéme phase (18h. a 24 h.) impose un retour au R initial
avec comme conséqguence, une diminution rapide de la teneur en

chlorophylle.

B. Simulation mathématigue (fig. 106 , c ) d'un systeme ou uptake
d'azote et de carbone sont considérés séparément (cas du S III.B.
1.4.3.1.(B)] mais se rapportent a la quantité de chlorophylle a.

Dans ce modele, qgqui réalise la synthese des approches examinées

dans les paragraphes précédents, la teneur en chlorophylle résulte

du couplage

- 0x . aON
ou a : facteur de proportionnalité
y
Q : quota de chlorophylle
N
Q : gquota d'azote

La littérature contient de nombreuses indications de ce couplage
quand l1l'état physiologigque des CBllules fluctue au cours des saisons
(état déficient : petites valeurs de OY et QN et vice-verse). Ceci
est logique, puisque 1l’azote intracellulaire est utilisé dans la

synthese de métabolites variés, dont la chlorophylle. On peut citer
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a titre d'example, le travail de Tett et al. (1975) qui étudient les

re let ions entre teneurs en phosphore et chlorophylle dans 1le phyto-

plencton marin. A partir de leurs résultats mis en graphique d’une
maniére & illustrer notre propos (fie. 1093 on peut démontrer 1l'exis-
tence d'une relation d'allure 1linéaire (cceff. de corrélation r =0.51)
avec une valeur maximale du quota chlorophyllien (0 = 0.11, soit
C/Chlor.a = 9] intéressante & noter et peut-&étre une valeur minimale
du quota en phosphore (Qp = 0.01] gqui serait a identifier avec un
quota de subsistance (phosphore constitutif).

On peut ainsi se servir de la chlorophylle comme meilleur index
de biomesse active gque le carbone. C'est lo sens du couplage - non
seulement de l'assimilation de carbone - mais aussi de l'uptake d'azo-

te, a la chlorophylle dans les équations du modele perfectionné

4¢ - (U - r - m C 1)
avec UC = kC f£_(I)f(QN) 0OX
m 1
vV C dC max
uu = — r-rr—
m dt chi.a
« UN - <UC- r) QN (2)

N
avec 0O « 0 « Q

dN N 5 N N 5
- R - C - U C
dt mcQ (3)
N N Y
avec U = k f (I)f(N)QOx
m z
RN dN max
o m dt Chi.a

Toutas les valeurs des paramétrées sent les mémes gque dans le

10

modele sans chlorophylle, avec en plus k =21 a

= 3 g = 6,66

- 265 -



01

00«

Fig.1009.

004

III .B.1.

Q*- orec QF* al

Relation entre quota intracellulaire

de chlorophylle et quota 1intracellulaire
de phosphore.Oéterminationdlune droite
de régression,d'une limite supérieure

au gquota de chlorophylla et probablement
d'un guota de subsistance (Qg)pour le
phosphore intracellulaire.

(Construit d'apres des données de Tett
et al.,1975).
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Les résultats de.la simulation apparaissent en fig. 106 c

Les rythmes saisonniers et nycthéméraux obtenus dans 1les treis
modeles comparés restituent tous assez bien 1l'allure des phénomenes
observés dans la nature. 1Ils pourraient méme y étre ajustés moyennant
une adaptation des coefficients ad hoc. Il faut cependant observer que
ce dernier modele se différencie des deux autres par le couplage tres
serré des treis équations, qui est cause d’uno trés gronde capacité
d’auto-ajustement (ce qui est précisément le propre ries systemes bio-
logiques). Il en résulte uno plus grande progressivité des gradients.
Dans le cas de notre simulation, un exces d'homéostasie fait méme
que les situations critiques d'Bxcrétion de carbone, résultant d'un

N
dépassement de Q , ne se produisent plus
pour RN = 10, on a 0.17 < gN < 0.25 a 12 h.

= 1. on a 0.16 < QN < 0.25 a 12 h.

La correction a apporter n'est pas simplement une gquestion d'a-
justement des coefficients. C’est aussi une question de choix de
fonctions. Il semble que l'utilisation de 1la fonction de Droop Chy-—
perbolique) favoriserait une plus grande rapidité de réponse de f(Q )
a des changements de concentration, dque la fonction de Nyholm (liné-

aire) wutilisée ici.

En effet, pour que 4" soit significatif, il faut gque (par exem-

ple, dans le sens de la diminution)

(Uc - r)ON » UN
SDit Urg fl(I)f(pN)eN - roll » Urlgfél)f (N)
. N
et en pratique : £f(Q0 ) >> £ (N)

D’autres améliorations sont encore & rechercher si on désirR -aug-
menter le réalisme du cycle de la chlorophylle (déphasage de la syn-
thése par rapport a l'assimilation et évolution du rapport C/Chlor.n).
La modulation des termes de pertes peut également apporter une modi-

fication sensible.
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2. Régulation des pertes (respiration, excrétion,mortalité naturelle )

Contrairement a la photosyntheéese, les pertes et leurs mécanis-
mes de régulation sont extrémement mal connus. Cela tient en grande
partie a des difficultés méthodologiques dont nous avons déja parlé
dans la premiere partie
1) respiration : impossibilité de mesurer de facon séparée la res-

piration du phytoplancton dans un échantillon na-

turel. Probléme de la photorespiration.

2) excrétion : interférence avec l’assimilation des Dbactéries
hétérotrophes. Erreurs méthodologigques variées

pas encore résolues.

3) martalité naturelle : n'apparait gqu’en bilan. Difficile a esti-

mer en 1 ‘absence de débris identifiables.

2.1. La respiration

Dans la plupart des modeles, le terme de respiration phyto-
planctonique est constant (taux constant ou fraction constante

(10 %) de pmax(ex: Norwood, 1974) ou ignoré.

Dans les cas ou ce terme est prévu, une liaison & la tempéra-

ture est généralement 1introduite dans 1le modele (ex: Di Toro et al.,
1975; Chen et al., 1975; Mommaerts, 1975) .

Dans quelques modeles, la régulation est plus complexe. Ainsi,
Kelly (1976) prévoit trois fonctions : de la température, de la con-

centration en 07" dissous et de la concentration en substances toxi-

ques. Jamart et al. (1977) prévoient une diminution de la respiration
avec la profondeur. La régulation par le niveau d'’éclairement est im-
plicite : en effet, 1la relation est commandée par la valeur Z de la
profondeur ou l'irradiance wvaut 1% de son niveau de surface. La né-

cessité d'une telle régulation de 1la respiration est évidemment im-
périeuse pour tous les modéles ou la couche mélangée excéede la cou-

che euphotique (ex : Mer du Nord).
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P

III .B.2.

de respiration tenant compte des deux mécanismes
connus (respiration mitochondriale et photo-
encore été wutilisée a notre connaissance dans

un modele d'écosysteme marin. Une relation a cependant été formulée
par Tooming (1970, cité par Jassby et Flatt, 1976)
r = <k + rp
ou r = taux respiratoire
= constante
K = taux de photosynthése brute
rg = taux respiratoire de base (mitochondrial)

On peut aussi s’inspirer des chiffres de Poskuta (1966) gqui ren-
seigne Jjusqgu'a un triplement du taux de base dans des conditions fa-
vorables d’éclairement et d’oxygénation. La relation empirigue

r = r_(0.019 I + 0.33)
o
ou I = irradiance en surface
o
satisfait aux conditions suivantes
2
1) r = 3 rD pour I = 140 J/cm h (I max. estival)
o o o
2
2) r » 0.33 rypour 1 = 0 J/cm h
B o
2.2 Excrétion

On a vu au 1ii1i.B.6. que le taux d'excrétion est variable : 1 %
a 20 % du C02 assimilé dans les milieux eutrophss.

On s'interroge encore toujours sur les facteurs de variation.

Dans une revuo récente de ce probléeme, Williams et Yentsch (1976) dis-
cutent les résultats antérieurs de plusieurs auteurs a la lumiere de
leurs propres expériences. En résumé, ces résultats infirment wune idée
qui s'était peu a peu 1implantée et solon laquelle, le taux d'excrétion
(e) varie comme le taux de photosynthese (k) (ax: Tanaka et al. ,1974)
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ou de la biomasse (Samuel et al., 1n71 * huntsman, 1972). D'apres les
obtervations de Berman et Ho »-Hansen (1974 ), 1l'excrétion serait a
la fois 1liée a la lumiére (phatorespiration) et au stress (forte ex-

crétion a grande profondeur par ex.).

Nous avons prévu au i 111.B,1.4.3.1., un mécanisme d'excrétion
fcarbonée correspondant effectivement ¢é& une situation de stresstquand
le rapport C/N monte trop haut) qui peut se produire en situation
oligotrophe

quantité excrétée = C_ (1 - 6%)
o

ou = valeur de C apreés assimilation excédentaire
Q = valeur de O " "

telle gque 0 < Q

Une liaison a la lumiere (photorespiration) ou e la photosynthe-
se, analogue a celle qui a été établie pour la photorespiration, peut

compléter cette disposition.

ou t = constante

Nous ne connaisons pas assez de choses sur l'excrétion pour
pousser pi s en avant l'effort de simulation (liaison a la blédmasse

cellulaire, a la température, etc...)

Dans le modele, nous considérons gque cette excrétion n'’est pas
uniguement carbonée (comme dans le mécanisme de réégquilibrago de Q )

mais également azotée, avec

e = iy

Elle n’apparailt donc pas dans 1l’égquation de at mais bien dans 1la

régénération d’azote 1inorganique

Rg * Ri|>kQ
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2*3. Mortalité non due au grazing

L'’existence d'une mortalité importante et non due au grazing
par le =zooplancton a été discutée au S II.B.7.2. La phénomene semble
général CMBT du Nord, Bassin de Chasse). Il obéit a un rythme nycthé-
méral, avec une pulsion maximale en fin d’aprés-midi et premiere par-

tie de la nuit.

L'analyse des courbes saisonniéres pour les zones 1 - S (cbtiere)
et 2 (pleine mer) de la Baie Sud de 1la Mar du Nord (1), réveéele un
fort couplage entre production primaire et mortalité (fig.1l10) sauf

pour une période critique correspondant & l’intensité de croissance

phytoplanctonigque maximale,

A une échelle de temps intermédiaire, on a, en fait, une situa-
tion proche de 1’état stationnaire. Les modeles gquo nous avons écrit
jusqu'a présent, montrent gque cela est possible en introduisant un
terme constant (mortalité statistique) de perte : aprés un bloom
correspondent a l'utilisation d’une réserva de nutrient accumulée
pendant 1’hiver, on arrive & un étet stationnairu ou croissance, mor-

talité et régénération s'éguilibrent.

A 1'échelle nycthéméralo, TIos variations de 1l’irradianco impo-
sent un rythma qui ne révele 1l'existence du phénomene de mortalité

gu’en fin de 1l’aprés-midi.

Nous avons des raisons de penser gque la mortalité n'’est pas
constante au cours de le journée. En effet, en fin d'’aprés-midi, fig.
112) la chuta des concentrations en particules, ,en CBllules, en chlo-
rophylle (confirmé par 1l’augmentation de la teneur en phaeopigments

st du rapport BOP"/POC) est plus rapide que ne le laisserait prévoir

un facteur constant. L'’existence d’une situation de stress est con-

firmée par la diminution anticipée ou simultanée de (cas des

(1) d'apres 1les courbes annuelles de biomasse (Lancelot-Van Beveren,
1975) et 1les courbes annuelles de production brute (Hommaerts,
1975)

- 271 -



en

1500.

1000.

500.

Fig. 110.

1 = 500.

<clL
-200.

,1000
en

500

Fig. 111.

1. B2
Mer du Nord

Ventil ation de la mortalité totale déduite
au § II.B.7. pour 1la mer du Nord(zone 1 S,
cbticrc)entre grazing(calculé par F.Bossicart)
et mortalité naturelle(trouvée par différence)

Mar du Nord (2)

A.Fvolution des valeurs d'accroissement net

(sur base des fluctuations de chlorophylle a)
comparée i 1'évolution de la production nette
sensu lato,en mer du Nord(zone 2,au large).
Déduction d’une mortalité totale.

B.Ventil ation de la mortalité déduite,entre gazing

(calculé par F.Bossicart)et mortalité naturelle
(trouvée par différence).
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cycles du 29,5,1973 et 17,5,75 gui ont été les mieux étudiés). La
nature du stress n'est pas établie. Notons cependant gque 1'inhibition
mutuelle des organismes phytoplanctoniqucs est un phénomeéne connu

tax: Huntsman et Barber, 1975) .

D'autre part, c'est a ca mSme moment de la journée que 1l'excré-
tion carbonée est le plus vraisemblablement imposée par un dépasse-
ment de Qc Cvoir simulations). Si 1’hypothése d’une toile relation
avec l'’excrétion ss vérifiait, 11 faudrait encore décider si 1le stress

est dG au dépassement de Q ou bien & la toxicité du produit émis,
o

Plus abstraitement, on pout penser & un effet de densité de po-
pulation [par ex. si la biomasse est importante, 1l’excrétion peut

atteindra & una concentration 1léthale).

Régulation du taux de mortalité m

Lo validité d'un modele ou m ne serait pris gquo comme contre-

poids (ajustable) a k dans
dB = (k-r-e-m) B
dt
nous parailt contestable. En effet, toute régulation do m (par ex.

augmentation on fonction de la concentration d'un élément toxique)qui
n'aurait”®pas de contrepartie darrs la régulation des autres constantes
cinétiques et notammont de k, peut moner a des situations absurdes
(par ex, populetions a 1le fois "saines" et "malades"™ si k et m ont
tous deux una valeur élevée). C'est en fait, sur k gqu’agissent es-

sentiellement les facteurs du milieu

I1 est, d'autru part, plus délicat de trouver une formulation
adégquate a la régulation de m. En effet, la mortalité n'est pas un

processus métaboligque comme la photosynthese, lo respiration, etc...
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Dans une premiere analyse Cilomrr.aerts, 1lc7J), nous avloni déja

estimé préférable de lier la mortalité a 1'état physiologigue dec

cellules algalec (cf. le modele de Gompertz [in John ser. et al. ,1574

ou la mortalité est fonction ds 1'Sgo). Cant notre approche, le tau

de photosyntheése brute potentielle k t(: \ jvec f£Cl3 = t) servait
op

d'index de 1'état physiologigque, de sorte que le taux d.; mortr.iitc

'm) lui était 1inversement proportionnel

avec o et a = constantes

o}
Il
T
+

'opt

Les résultats pour un modéle trés sir.ole tir croiasc-nct phyto-

elanctonique ou p = 0 et ou k ~ n’est limité que ::?r un nutrient

(.selon une cinétique de Michad lis-Menton), npparnieseni en fie. 114.

Différentes valeurs sont attribuées u C ou sorte qu'or, obtient
une famille de courbes de croissance corroapendant chacune u u~ ré-

gime de mortalité différent.

Cette approche a été utilisée dons Je modele décrit au 1 III,B

1.4.1.2. fig. 095.
Nous tentons, ici, d'affiner encore plus ce modéele en ne consi
dérant que les composantes de k qui ont un rapport direct avec 1'ét

N
physiologique de 1la cellule C¥CQ ) notamment).

Nous introduisons la formulation

dans le modéle décrit au 1 I11.0.1.4.3.2. (fig.106) avec O = 0.06,
de telle meniére gque m varie de 1 20 h autour de la valeur constans

[= 0.10) gu'il avait dens le modéle avec lequel il faut 1le comparer

- 275 -



III.B.2.

liooo
500
1C0
0 10 20 30 40 50 60
Jours
Fig.114 . Effets croissants de mortalité sur la

courbe développement d'une population
théorigue,régulée par un nutrient limitant
seulement (flichaélis-Menten) .Dans ce
modele,la mortalité est 1dinversément
proportione 1le au taux de croissancB.Le
facteur de proportionnalité figure sur
chaque courbe.
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Fifi.115.A,B. Simulation comparée de 1'évolution de 1la
biomasse phytoplanctonique et de 1l'azote
limitant pour deux hypothéses différentes
concernant la mortalité naturelle.

On donne deux échelles de temps(semaine et
journée) .
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On remarquB quo dans ces deux simulations (fir.115 et 106], le
systeme acquiert un caracteéere oscillatoire. Le rQle particulier que
jouent certains facteurs sur le comportement macroscopigue du syste-

me est a étudier avec particulierement d’'attention.

Johnson, Eyring et Stover (1974) ont établi une intéressante

formulation applicable aux cas d'’empoisonnement

s . (1 . e-K-CT-tJ,-1
ou S = fraction survivance
K’ = coefficient agissant sur le gradient dS/dt
T = temps de demi-survivance
t = temps

Il v a des difficultés pratiques dans 1l'utilisation de cette
fonction dans un modele
- nécessité de travailler avec des cohortes
- ignorance quant a l’irréversibilité ou 1la réversibilité des

atteintes.

Il nous semble plus fondé d’introduire directement une fonction
de stress dans les fonctionnelles de UC et UN, que de s'arréter a
des considérations de temps de demi-survivance. La pratigque courante
des tests de toxicité, gqui a peut-étre 1inspiré 1le modele de Johnson
et al., n'’est, en effet, pas tres intéressante du point de vue éco-
logique Jj les bio-essais gqui servent de base a la définition de nor-
mes de toxicité admissible ne s'attachent gu’au dommago biologique
Immédiatement perceptible mais ignorent totalement 1le dommage écolo-
gique - éventuellement Dbeaucoup plus Important - qui peut résulter

d'altérations méme 1légeres de K.

M
Par contre, un test qui définit K (par rapport a K , le contrd-
m m
le) en fonction de la concentration d'un agent toxique [n] peut ser-

vir a la définition d'une fonction de stress
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kn /k = fiM)
m m
avec f (M) = probab lerrent une fonction a allure exponentielle

décroissante dans la majorité des cas.

Nous avons repris le modele d’écosysteme simplifié du i11 IB1.4.3L1

en y apportant des perturbations d'intensité wvariable

1°) fcM)= 1 = perturbation nulle
2°%) f((1)m 0.75 4 partir du 2éme jour, 12 h.
3°) f£[M] * 0.50 a partir du 2éme jour, 12 h.
et UC = UC £, (I)Yf (Q)f (M)
m 1
UN = UN f CIIf(N)Ef (M!
m B
a
m " £ (0)FCAD

Avec une contrainte, placée a la fois dans 1le terme d'assimila-
tion et dans le terme de perte , on obtient un effet de bascule dans
l'équation de croissance du pnytoplancton et, dés lors, une sensibi-

lité accrue, mais gqui nous semble justifiée.

Les résultats de cette simulation, en fig. 116, démontrent
en effet, la trés grande sensibilité du systeme au terme de mortali-
té. Nous pensons gque c'est également vrai dans la nature : une al-
tération 1légere d'un taux de croissance peut n'avoir aucune influence
léthale (les tests de toxicité) sur 1l'individu, mais est catastro-
phigue pour 1la population dans son milieu, tout simplement parce due
ses possibilités d'’existence ou de croissance ne se Jjouent que sur

une fraction de son potentiel Dbiotigque maximum.
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Simulation de la biomasse phytoplanctonique et de 1l'azote
limitant dans trois conditions:

1) situation non perturbée (f (10=1)

2) situation perturbée au 2em0 Jjour,avec f(1)=0.75

3) situation perturbée au 2eme jour,avec £ (10=0.5
On donne 1'évolution & 1'échelle de la semaine et a
1'échelle de la journée pour la période ou laperturbation

est introduite.



INC. Reégulations au niveau

du compartiment zooplancton

Tout comme pour le phytoplancton, les fonctions de

facteurs qui 1les régulent commencent a étre connus. On

lors écrire
— = [k - r - e - m)B - Prédation
ou k = taux d’ingestion
r = taux de respiration

e = taux d’excrétion

m = taux de mortalité naturelle

La nature des cycles biologigques oblige de plus a

IIT.C.1.

flux et les

peut,

des

distinguer

les différents stades de développement et a considérer des alternan-
ces de phase dormante [diopose ou oeufs) et de phase active (vie
planctoniqgue) .
1. LE CYCLE DE VIE
1.1. Les copépodes. Modele de croissance a plusieurs cohortes

On a vu au 1 II.D. gue 1les copépodes prédominent dans le zoo-

plancton du Bassin de Chasse.
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Selon PaImer (1975), des oeufs ayant hiverné engendrent une

premiere population de nauplii de Eurytemora americana qui se dévelop-

pent a partir d’avril. Daro (1974) observe un maximum de 240.000 indi-

vidus. La population de copépodites qui résultent de la transforma-
tion des nauplii a son maximum une semaine plus tard (20000 a

3
100D00 individus/m ) , et les adultes viennent encore une semaine

plus tard (max. 40000 individus/m ). Les femelles pondent alors

leurs oeufs puis disparaissent.

A la fin de mai, apparailt une deuxieme vague de nauplii (de Acarti

bifilosa, cette fois),quivont subir des transformations identiques.

Chacune de ces especes présente deux générations. Dans chaque
cas, la ponte des oeufs est le stade final d'un cycle. I1 y a deux
sortes d'oeufs : oeufs éclosant dans la méme saison etoeufs (dauer-
eiren) passant 1 ’'’hiver dans la vase.

Plodel e
Nous avons (flommaerts & Bossicart, 19753 Podamo, 1976 ) déja

élaboré un premier modele d'éclosion et de développement, valable

pour la premiére génération d'’Eurytemora americana.

Dans cette simulation, la courbe d’éclosions est paramétrisée

de telle maniere gque n cohortes soient engendrées pendant n jours

2 Cy - 3 )
N = x . -(eos ( ) - 1)
I n
ol Nj = nombre d’oeufs éclos au jour J
x 1/2 du nombre d’individus de la cohorte 1la plus
nombreuse ( x = 5D00 ind./m )
n = période d'éclosion (60 Jjours)
A chagque cohorte est appliqué un calcul de croissance (caracté-

risé par des constantes spécifiques du stade de développement envisagé)

et de transformations de stades.



1000

Flg.117.

III .c.

T ljours)

Dynamique de développement des nombrsstau dessus)
et des Dbiomassesien dessous)des stades de croissance
d'une population d'Eurytemora americana au Bassin

de Chasse,calculée avec un modele Dbasé sur une
égquation paramétrisée d'éclosions et le développement

simultané de plusieurs cohortes (voir texte).
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Donc la dynamigque de chaque

1] input de cohortes
croissance
stade.

dans le

3] output de cohortes

stade

a partir du

et mortalité

vers

ITTI.C.1.

comprend

stade antérieur.
dans 1les cohortes contenues
le stade wultérieur.

La figure 117 montre les résultats d’une simulation trés simpli-
fiée (nutrition optimale, pas de mortalité) pour Eurytemora americana.
Ce modele est plus explicitement décrit au S III.F.

Les diverses constantes d'ingestion et valeur de biomasses adop-
tées sont basées sur des chiffres de Dara £1974). Nous Dbasant, par
ailleurs sur une revue de Welch (1960), nous considérons que 15 \

de 1l'’ingestion sont affectés & la croissance. Par stade de dévelop-
pement on a les taux d’ingestion horaire suivants
nauplius moyen 0.060 mg C/mg C
copépodite moyen 0.040 mg C/mg C
adulte moyen 0.020 mg C/mg C
A chagque pas de calcul, et par cohorte, se fait le test sur la
biomasse individuelle (biomasse cohorte/nombre d’individus) de telle
maniere que la transformation de la cohorte vers le stade de dévelop-
pement suivant est déclanchée guand un seuil est atteint. Les biomas
ses suivantes agissent comme seuils
biomasse initiale d’un nauplius 8 10"5 mg C
" " " copépodite 40 10"5 mg C
"adulte 736 10'5 mg C
finale 1000 10"5 mg C
On observe des pics successifs et inégaux en hauteur et en durée.
En effet, les caractéristiques géométriques d'un pic refletent les
différents potentiels d’accumulation des cohortes dans 1les divers
stades de développement. On ne peut donc déduire la mortalité a par-
tir des seules différences de hauteur de pics successifs, ni le temps

de développement d’un stade

de pics (ex: Cushing (1964),
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En effet, en ce gui concerne ce dernier point, seuls les temps

qui séparent les apparitions de 1la 1lére cohorte dans chaque stade

sont exploitables. Dans notre simulation, ils sont
13 jours pour le temps de développement de nauplius a copépoc
36 jours pour le temps de développement de copépodite aadulte

Par contre, les écarts entre pics sont

25 jours entre nauplii et copépodites (surestimation)

20 Jjours entre copépodites et adultes (sous-estimation)
(remarque : cette simulation ayant surtout une valeur de démonstra-
tion, 1les temps de génération mentionnés 1ici ne doivent pas étre pris

a la lettre, d'autant plus qu'on a volontairement simplifié 1les équa-

tions de croissance) .

Nous avons fortement perfectionné ce modele en vue de son in-
sertion dans la simulation globale du 1 III.F. La subroutine ad hoc
Y estcommentée et plusieurs cas sont analysés. Les améliorations
concernent :1) la régulation de la ration alimentaire par le phyto-

plancton, avec la ration maximale étant une fonction
du poids Individuel selon une relation allométrique.

2) la régulation de la respiration (relation d’Ikeda,
voir 5 II.D.),

3) l'introduction de pertes en cours de développement
(excrétion, mortalité).

4) l'extension du cycle a 2 générations successives.

5) la simulation simultanée par la méme routine des

cycles de développement de Eurytemora et de Acartia.

D'autre part, Bossicart (comm. pers.) a récemment développé un
modele mulli-cohortes du développement des copépodes dominants (Te-
mora longicornis) en Baie Sud de la Mer du Nord. Ce modele differe

fortement de celui qgqui est décrit plus haut par son caractére analy-

tique (faisant gagner en finesse mathématique ce que 1’on perd en

réalisme écologique). Un aspect 1intéressant de ce modele concerne

le flux d’éclosion qui n’est plus forcé dans 1le systeme. On distingue

1) un processus de ponte : la moitié des adultes (=les femelles)
pondent chacun (y) oeufs gquand 1ils arrivent en fin de développement
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2) une phase d'hivernage et mortalité : ces oeufs subissent une mor-

talité dont 1le taux est constant !

= 4t = m y ou m = taux de mortalité
y = nombre d’oeufs subsistant
dans la vase.
3) une phase d’éclosion S a dater d'’un seuil (15 avril), on a
- - (s - h)y
ou h = taux d'éclosion, variable avec 1le temps selon une 1loi
linéaire: h = at (a = constante)

Bossicart démontre gque le flux d'éclosion vaut

.2
—Eég— + mt)
E = at (y . e )

1.2. Le méroplancton

Comme pour 1l’éclosion des copépodes, on est réduit a écrire
des éqguations qui forcent 1l'apparition des polydores, des crépidules,
des larves de lamellibranches, etc... dans le systeme. Dans 1les deux
cas, le probleme du stimulus de 1l’éclosion reste a éclaircir. Chez
les organismes meroplanctoniques, les dates d'apparition des larves
varient d'une année a l'autre. Plusieurs générations successives peu-
vent méme se présenter dans la méme saison, sans qu'on en connaisse
les raisons (lumiére, température ou combinaison particuliere de ces

deux facteurs ? oxygénation ? phéromones ? etc...)

Les éguations utilisées dans 1le modele global du i III.F. sont
des fonctions périodigqgues simples telles que les nombres maximaux
d’individus atteignent 8OOOO/m3 pour Polydora et 4OOOO/m3 pour Cre-
pidula, avec une période de 45 Jjours. Le début du cycle est déterminé
au jour 90 pour Polydora et au jour 150 pour Crepidula. Ainsi les

deux populations fluctuent en alternance.
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2. REGULATION DES FLUX DU ZUuOPLANCTON A COPEPODES

2.1. Llingestion

On sait gque 1le taux d'ingestion varie selon
1) 1'abondance du substrat nutritif utilisable
2) la nature et le stade de développement de 1l’organisme =zooplancto-
nigque
3) une périodicité nycthémérale éventuellement 1liée & des phénomenes

migratoires.

2.1.1. de ablindanfe et nature du fubstrat nutritif

L ’analogie avec 1la relation non-linéaire phytopianeton-nutrient
n’'a été faite gu'assez récemment. En effet, Jjusqu'il vy a peu, on
utilisait encore la formulation de Riley (1936) qgui dimplique une ra-

tion alimentaire proportionnelle & la gquantité de substrat disponible

- = -g ZP
dat %
ol g = taux de filtration
Z = concentration du zooplacnton
P = concentration du phytoplaneton
(ex : Lassen S Nielsen (1972)3] Hendricks (1972)). Cette relation
est perfectionnée par Walsh & Dugdale (1972) qui dintroduisent un

seuil P”* en-dessous duquel 11 n'y a pas grazing

~t - 'g Z(P - P1l)

Il revient a Steele (1972) d'avoir dintroduit 1'hyperbole de

Nichaélis-fienten dans un modele de =zooplacnton

dPp cce * p13
dt D + P
ou C = taux de grazing maximal
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concentration du phytoplancton

concentration seuil du phytoplancton

constante de demi-saturation

Enfin, signalons le modele assymptotigue congu par Ivlev (19553
et corroboré par de nombreuses observations (ex Corner et al.,1972).
Ce modeéele a été modifié par Parsons et al. (1972) et utilisé par de
nombreux modéli sateurs (ex ; O'Brien et Wroblewski, 1972 ) depuis

-d (P-P )
I « Ez (1 - e P )
ou I = taux d'ingestion
d = constante qui définit 1la forme de la courbe
P
1
avec — » la concentration de P telle que
P I *— Ez (guand P = 0)

C'est cette formule gue nous employons dans notre modele global
(i IITI.F.). Une variation nycthémérale du grazing est considérée en
option, moyennant une adaptation de d (Mac Allister, 1970) .

P
Le modele Ivlev-Parsons a engendré toute une littérature ou il

est évalué ou comparé a d'autres modéeles (Me Allister (1970)i Powers
(1974 )3 Dubois & Mayzand (1975)73 etc...).

On assiste cependant a 1l’heure actuelle au développement rapide
d’une nouvelle génération de modeéles qgqui cernent le probleme de
beaucoup plus preées en le décomposant il est tenu compte des possi-
bilités réelles de filtration des organismes (dépendant des distances
intersétulai res de 1'appareil filtrant) et de la distribution des
tailles de particules dans 1le milieu (ex Poulet (1973); Nival 8
Nival (1976); Boyd (1976); Lehman (1976); Lam 8 Frost (1976).

2.1.2. :n flltenc e copépodes
Les rations alimentaires maximales moyennes par stade de dévelop-
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pement utilisées dans le modele dui III.C.1l.1. correspondent pour

un nauplius : 0.060 mg C/mg C = 144 \ du poids/jour
copépodite : 0.048 mg C/mg C = 115 % du poids/jour
adulte : 0.020 mg C/mg C = 48 % du poids/jour

Ces valeurs se distribuent sur une courbe dgque nous pouvons for-

muler de la manieére suivante

Fn (¢ §"1) = -0.31 an [P°"d fH-mf ) + 6.1
10_b

On substitue ainsi une solution continue & la solution discrete.

C’est la solution qui a été adoptée dans la deuxieme version de notre

modele Ci III.F. ).

2.2. La respiration, 1l'excrétion et la mortalité

Nous n ’avons pas abordé ces aspects de maniere approfondie
en ce qui concerne la respiration, une relation a la taille a été

prévue dans le modele du 1 III.F.

R’ = -0.309 W + 0.015 (voir £ II.D.3.2.)

adaptée de Ikeda (1970).

Il n’a pas été prévu de relation e la température bien que ce
mécanisme soit vraisemblable. En effet, il est 1inutile de compliquer
cette relation sur lageulle plane déja un doute sérieux (la respira-
tion n'’est-elle pas plutdt directement dépendante de la ration ali-
mentaire ? Dans le cas d’une saturation alimentaire (cas pratigquement
réalisé en permanence au Bassin), la ration ne dépend gque de la taille
des organismes et dés lors; la respiration gqui dépend aussi de la

taille 1lui est proportionnelle).

En ce qgui concerne 1l’excrétion, nous ne prévoyons pas de régu-

lation a ce stade-ci du modele. Le coefficient 0.2 (20 \ de 1l’inges-

o\

tion en C) a été adapté pour l’excrétion en carbone et 0.06 (6 % de
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l'ingestion en C) pour 1l'excrétion d’azote 1inorganigque (voir 1 1II.

D.4.1.

La mortalité survient normalement en fin de développement de

cohorte [seuil donné par le rapport biomasse cohorte/nombre individus
= 1006 10 ~ mg C) mais aussi en cours de développement (taux ajusta-
ble : » 5 % jii) dans la deuxieme version du modele. On a en outre,
prévu la possibilité de moduler ce taux en réponse a un stress (rem-
plissage partiel du Bassin, par ex.). Cependant, en raison de notre
ignorance des vrais facteurs de mortalité (dont la prédation), le

taux adopté conserve un caractére essentiellement statistique.

3. FLUX AU NIVEAU DES COMPARTIMENTS MEROPLANCTONIQUES

Le développement de ces compartiments est entierement paramétrisé.
Le flux d'ingestion gqui est adopté est basé sur 1les mesures de Daro

(1974) (voir aussi tableau 23).
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I D. Regulations au niveau

du compartiment bactéries pélagiques

Le recyclage des nutrients est traité de maniere fort wvariable
dans les différents modeles existants : on retrouve jusqu’a récem-
ment, la conception:
r M zooplancton B+ détritus et excrétion
nutrient 4 phytoplancton /

I-I sédimentation

conforme au paradigme classique et qui retarde (ex : Lassen & Nielsen,

19731 Steele, 1974) par rapport aux découvertes sur le cycle rapide
de la matiere organigue en phase pélagique.

Un certain progrées s'ébauche chez des chercheurs gqui admettent
un terme de perte par excrétion ou autolyse chez 1le phytoplancton
(ex : proportion constante de la population chez O’Brien S Wroblewski,
(1976) ou régulation par des facteurs de milieu dans 1le modele CYCLE 7
(1 III.B.1.4.1.2.), bien gque la transformation en composés 1inorga-

nigques soit implicite.

I1 est Dbeaucoup plus rare de voir formuler une édquation explicite
pour un ou plusieurs compartiments de matieres organigues et pour les
activités hétérotrophes qui leur sont associées : citons Patten 8
al. (1975) qui ont proposé un modele extrémement complet avec plusieurs

compartiments détritiques.
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Le grand probléme consiste &a trouver une fonctionnelle pour T

dans

d (MO)

dt
ou (MO) = concentration en matiere organique (dissoute
ou particulaire) dans 1’eau
T = temps de turn-over
I1 yv a évidemment autant d’équations qulil y a de groupes glcba-

lisables de substances organiques. Ces équations sont de surcroit

fortement interdépendantes en raison de phénomenes de compétition
pour les substrats, beaucoup plus importants que chez 1les autotrophes
(ex : Vaccaro S Jannasch, 1967). On a déja wvu au i IITI.F.3.1. qgqu'il
fallait prévoir au minimum deux ordres de grandeur pour la fraction
dissoute {treés labile, avec temps de turn-over < 1 heure; et moyen-

nement labile, avec temps de turn-over de 1l'’ordre de la journée ou

plus) .

Plusieurs recherches sont actuellement en cours dans 1le cadre

d’un rogramme de recherches sur le recyclage de la matiere organique
P g

en Mer du Nord. La dégradation de la matiere organique est particu-
lierement étudiée par Billen [détection de substrats possibles (ex
glycollate) dans le milieu et mesure de leur temps de turn-over avec
marquage radioactif) et Joiris (cinétiques de consommation d'oxygeéene,
mesures de temps de turn-over avec subtrats marqués (hydrolysats al-
gaux ) ) .

On pense que les cinétiques d’uptake hétérotrophigque obéissent
a la loi de Michaélis-denten (cf. expériences de Parsons S Strickland
(1962) avec glucose et acétate marqués, en milieu naturel) ainsi
gqu’aux autres contraintes (ex : température), de la méme maniere gqu'on

a tenté de 1'établir pour le phytoplancton au I III.B.1. Wright &

Hobbie (1965) travaillant sur bactéries lacustres, ont établi que
pour des concentrations faibles de substrat on trouvait
3 3 N
K = 5 mg/m (acétate) et 7 mg/m (glucose). Les phénomenes de com-

pétition évoqués plus haut peuvent évidemment obscurcir considérable-

ment le probleme.
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En ce gui concerne le Bassin de Chasse, le bilan de 1la fig. 49
(i 11 .H.2 .1.2.3.) peut peut-étre servir a apporter certaines infor-
mations utiles en dépit du fait que le nombre et la fréguence des

observations aient été trop faibles.

Considérant, d’une part, que la respiration bactérienne (mesurée
sur base de la vitesse 1initiale de consommation d'O”") se rapporte es-
sentiellement a la fraction tres labile de la matieére organique dis-
soute (excrétion algale surtout) et d’autre part, un état stationnaire
de la biomasse phytoplanctonique (a 1'échelle de gquelques jours), on
peut défendre que

1°) le flux net négatif impligue une consommation supplémentaire

sur un autre pool gque celui qui est alimenté dans la journée
par la fraction treés labile (excrétion, autolyse) de la pro-
duction primaire nette (a moins d'une sous-estimation impor-

tante de cette contribution, <ce qui n'est pas exclu).

2°) le flux net positif correspond a la production d'autre chose
(détritus et fractions solubles peu labiles) gue ce qui est

facilement consommé.

De toute maniere, nous avons une alternance de situations ou la
fraction labile représente tantdt une proportion faible de 1la produc-
tion nette (phases de croissance phytoplanctonique) et tantdt wune pro-

portion importante (phases de décroissance phytoplanetonique).

Dans 1l’hypothese ou les alternances de flux net se rapporteraient
a une fraction moins labile de la matiere organique, on peut recher-
cher des correspondances avec les alternances du flux dérivé de 1la
BOO5 dont on estime qgqu'il correspond largement a une fraction moyen-
nement labile et "dissoute” (c'est-a-dire gqui passe largement les

pores d’un filtre de 0.45 p(Joiris, commun.pers.).

Nous basant sur les chiffres de 1974, déterminés par Joiris
(voir i II.F.), on calcule pour cette fraction des taux de dégradation
compris entre 0.05 et 1 ji (temps de turn-over entre 1 et 20 jours)

pour une plage de concentrations généralement comprises entre 500 et
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2000 mg C/m3 [aprés conversion : 1lyu-M * v cre = |
Etant donné gque ces valeurs sont basées sur des vitesses de respi-
ration au temps zéro [tangentes a la partie initiale de la cinéti-
que de consommation)j la fraction tres 1labile prend sans doute trop
d'importance dans leur pondération. On peut donc s'attendre a ce
qu'ils sous-estiment les temps de turn-over de la matiere oxydée

dans une expérience de BOD,.

Cette matieére peut s'accumuler [et donc se doser plus facilement)
au gré des fluctuations de production [l), au contraire de la matieére
tres labile pour laquelle s’établit un état stationnaire situé a un

niveau de concentration faible [cf. Banoub & Williams, 1973) .

Dn remarque au Bassin de Chasse, que le flux de matiere mesurée

par BOD” intéresse une quantité variant généralement entre 5 et 100 ¢

o

du flux net. Les contributions 1les plus faibles [5 a 10 %) s'obser-
vant pour les alternances positives du flux net : a cé6té d'’une pro-
duction nette de B00, 11 y a donc production de matieére moins labile.
Les contributions 1les plus importantes [10 a 100 %) s’observent pour
les alternances négatives du flux net : il n'y a pas production de

matiere nouvelle mais dégradation du stock de matiere mesurable par

B°D5.

I1 est remarquable gque, selon la phase de croissance phytoplanc-
tanique - évolution nette positive ou négative - on aurait des produit
de mortalité différents

évolution nette positive : faible fraction 1labile mais production

de BOD.

[1) On connait, par la littérature,Riley S Chester CC1971); Strickland
(19B5), des valeurs de DOC pour les milieux océaniques (500 mg C/
m3), cdtiers (1000 mg C/m3) et littoraux [jusqu’a 20000 mg C/m3).
Dans le port d’Ostende, Persoons S De Pauw [1960) avaient mesuré
des concentrations de ce dernier ordre de grandeur. Sauf en =zone
estuarienne ou littorale, ou elle est peut-étre éqgquivalente, la
fraction particulaire (POC) représente sensiblement un dixieéeme
de la valeur de 1la DOC. D'’autre part, la fraction mesurée par BOD
ne concernait gu’une faible fraction [~ 10 % ?) de cette DOC.
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évolution nette négative : forte fraction labile et peu ou pas

de production de BOD.

Il est généralement admis gque la physiologie des organismes phy-
toplanetoniques differe normalement selon la phase de croissance. Ces

observations ne sont donc pas contradictoire, a priori.
Vers un modele de produetion-consommation de la matiere organique

Dans une premiere étape, nous serons donc amenés a tenter une
modélisation du processus de production et de dégradation de la ma-

tiere organique (supposée étre a concentration saturante), a deux

échelles de temps

1°) dégradation instantanée de la fraction la plus 1labile, avec

conversion en matiere bactérienne [30 % d'efficience) et
donc excrétion de 70 % sous forme inorganigque (N-NH” calculé
selon C/N = 5). Il n'y a en effet, pas d’équation d’évolu-
tion pour ce pool, puisque 1’échelle de temps du phénoméne

correspond au pas de calcul dans 1la simulation numérique.

2°) établissement d’une égquation d'évolution pour la fraction

moyennement labile, consommée dans la BOD,..

En phase de décroissance du phytoplancton, c’est-a-dire, gquand

(k - r)B < (¢ + m) B
ou k = taux de production brute
r = taux de respiration
e = taux d'’excrétion
m = taux de mortalité
B = biomasse phytoplanctoniqgque

les produits d'’excrétion et de mortalité sont plus labiles et sont

donc instantanément convertis.

En phase de croissance du phytoplancton, c¢c’est-a-dire gquand 1
(k - r)B > (¢ + m)B
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Il yv a partition entre lea composés labiles et les autres. Les pro-
duits d'excrétion étant supposés étre toujours tres labiles, il s'’en-
suit que c'est une fraction de la mortalité qui alimente un pool de

matiere moyennement labile

a mB = flux de matiére peu labile
1 - a)m B = fluxde matiérelabile directement dégradée
On peut tenter d'écrire une équation d’évolution [voir modele
du s III.F.) pour le pool de matiere moyennement labile. On a vwvu
3

que celui-ci fluctue dans une plage de 500 a 2000 mg C/m . Cette
fluctuation se fait en fonction
a) des apports : 1° en phase de croissance phytoplanetonique

2°) lors d'entrées d'eau du port d'Ostende (rappel

00C ~ 20000 mg C/m3 et BOD ~ 10 % de DOC)

b) de la consommation : (rappel : les temps de turn-over sont compris

entre 1 et 20 jours, ou plus).

A une échelle intermédiaire, nous avons écrit un modéle plus
simple ayant surtout une valeur démonstrative : supposant une contri-
bution Journaliere de 10 % de la production primaire & un pool de
matiere moyennement labile, et une variation saisonniere de cette
production (une fonction sinusoidale forcée dans le modele), on peut

simuler 1'évolution du stock de matiere organique pour des temps de

turtr-over variables (fig. 110)
d (MO) dB 1
m Ot - = §£MO]
dt dt T
ou (MO) = concentration de 1l'eau en matiére organique
dB .
gt production nette du phytoplancton
a = fraction contribuée par la production primaire
=0.1)
-1 . .
T temps de turn-over (3 ) de la matiere organique
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On voit gque, plus le temps de turn-over est long, plus la
matiere urganique s'accumule facilement, avec un déphasage de plus
en plus prononcé par rapport & la production primaire. L'ordre de
grandeur du stock accumulé et le déphasage sont compatibles avec

les valeurs observées dans la nature.

02
o
C_
Cc
o)
P
o
o)
o t.0. =333 j
o
S
1000 — '2000
t0. = 16.77
1000
t.0. = 837
t.0. =4.1J 200
£.0. =2.17
Fig.116. Modele simple de succession de populations

phytoplanctoniques|[paramétrisélet d’'évolution

de la concentration en matiere organigue
dissoute dans 1l'eau,étant donné 1la production

de matieére labileCune fraction constante de

la production primairelet divers taux de
dégradation (exprimés par 1lb temps de turn-over).
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lIIE. Reégulations au niveau

du compartiment bactéries benthiques

On a vu au chapitre II que le sédiment et le phytoplancton
constituent 1l'axe majeur des échanges de matiere dans le systeme
Spuikom. En ce gqui concerne le métabolisme de 1l'azote, Billen(1976)

a développé un modéle du processus de nitrification-dénitrification
qui rend bien compte des profils de NO” observés dans l'eau intersti-
tielle du sédiment, tant de 1la zone vaseuse que de la zone sableuse,

et du flux de NOO au travers de 1l’interface sédiment-eau.

Dans ce modele, la variable de commande principale "~ (concen-
tration de NO a l'interface = <;>C)(l) est forcée selon un modele

de variation annuelle simulant bien 1'évolution de la concentration

C dans 1'eau (voir fig. 40) .

Dans notre modele global, C devient une variable dépendante du

Jeu d’interaction sédiment-phytoplancton

(l) & = coefficient de porosité : 0.6 en =zone vaseuse et 0.5 en
zone sableuse
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dG , . ,
= régénération - assimilation

Par contre, 1l n'y a malheureusement pas de modele disponible
actuellement pour 1'ammoniaguB, de sorte que la régénération de NH*

devient wune variable forcée dans notre modele.

Le modele de nitrification-dénitrification

Le processus de dénitrification est rendu par une réaction- du

ler ordre

ol r n taux de dénitrification

k. M constante de 1ler ordre, de dénitrification

d
C = concentration en NO
J
r Dbéit a une 1loi de type hyperbolique gqu'on a simplifié (pour faci'
liter 1l'analyse mathématique] en
\Y
T e * valabl r 4 2 Km
>N km - alable pou
r o= v " > 2 Km
max
v est fonction de la température. De sorte gque Billen a établi
"1 -4 T/27 6
que K (sec ) vaut 3.2 10 10 ! pour la zone vaseuse et vaut

-4 T/27.B
10 !

0.3 10 pour la zone sableuse (T en °C),

Le processus de nitrification est rendu par

Nitrl-£f*x* k . Z
n n

ou k» = taux de nitrification, fonction de 1la température

Zn M épaisseur de la coucha ou se fait la nitrification

et également fonction de la température.
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Les valeurs de K et 2 eont pour la zone vaseuse:
n n

-g T/25 3 -T/9
2.5 10 10 pM/cm sec et 9.5 10 cm et pour la zone sa-

1.3 10 ~ 10T/14 yfl/cm” sec et 10 10

Etant donné qu'il existe une nitrification en surface et une
dénitrification sous-jacente, tant dans la =zone vaseuse que dans la
zone sableuse (mais avec des intensités trés différentes], un mSme

modele a deux couches a pu étre écrit pour les deux =zones.

Selon Berner C1971, 1974), le comportement d'une espece C dissoute

dans l'eau interstitielle peut étre décrit par une équation diagénéti-

que
3¢ 3C R . ) )
— = D — - w - + r7 = 0 a 1l’état stationnaire
3t 37 37
ou C = concentration

D = coefficient de diffusion

t =temps

Z =profondeur

4 = taux de sédimentation

r® = taux net de production ou consommation par des

processus biologiques ou autres.

qui dans le cas du modele décrit ici devient

3t 3Z 3Z n d

e permet le passage d'une couche a l'autre dans le traite-
ment mathématique : e = 1 pour Z < Zrl (nitrification)

=0 pour Z > Z (dénitrification)
n
Billen a montré que ((© est trés petit en regard des termes de ni-

trification et dénitrification, de sorte que, en négligeant le terme

ou w apparait, il aboutit aux solutions suivantes

- 300 -



ITIT.E.

1°) pour Z < 2

k Z
H (-JL- & / r 27 J « C
n 2@ . D n ¢} 7 & C
20
‘/l"
2°) pour Z > 2
T~ [Z-7Z
D ! n)
12 =7 )
D

c'est-a-dire 1’équation d'un modele de dénitrifiaation simple

(profil exponentiel décroissant)

Le gradient a l'interface se déduit de ces éqgquations et le flux
diffusant peut étre calculé par application de 1la 1loi de Fick
ik z 2 'D

- —~- o+ - - C
D ( 2 / k n) o

1T

d

D prend les valeurs suivantes

zone vaseuse 10 ~ cm'Vsec

4 2
zone sableuse : 2.10 cm /sec

On remarque dgque ces valeurs sont plus élevées que celles prévues
pour la diffusion moléculaire ! En effet, des microturbulences et

une bioturbation accélerent 1'échange avec la colonne d'eau.

Comme d'une part, il a été démontré que 1les profils dans le sé-
diment atteignent rapidement 1'état stationnaire (1) et gque d'autre

(1) le traitement mathématique simulant les situations transientes se
succédant apres un bond important de concentration & l'interface
a été également réalisé par Vanderborght et Billen (1975). Les
variations nycthémérales d'assimilation par le phytoplancton ne
sont guere susceptibles de produire des bonds de concentration
assez 1mportants pour engendrer des situations transientes telles
que le flux a travers 1l'interface serait modifié de facon impor-
tante.
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part, la fluctuation de 1la variable de commande est progressive, la
variation saisonniére des profils peut étre représentée-par une suite
d'états stationnaires correspondant aux valeurs 1instantanées de la

variable de commande.

Probléme de llammonification

A la suite des difficultés particuliéres que suscite l'existence
d'une évasion d'NH” vers une nappe souterraine, les premieres éqgqua-
tions diagénétigques (Jo Podamo 1974) sont abandonnées. Billen uti-
lise provisoirement 1le bilan d’utilisation d'oxydants comme mesure de

la dégradation de matiére organique (voir S II.G.2.1.}.
C’est ce flux que nous faisons varier selon une loi saisonniére
de liaison a la température, avec un = 2.5 {fig.36},

(vraisemblable pour 1le sédiment. Billen, communication personnelle),

ce qui correspond a l’équation

2 . . 0.09 T+4.1
flux d'NH4 (mg N/m jour) s e

avec T = °C

pour le flux n'’allant pas vers la nappe phréatique.
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F. Vers un modele global

d'écosysteme

Avec le matériel décrit dans les chapitres précédents - en
partie données de base et en partie possibilités - 11 nous parait
utile de tenter une premiére syntheése sous la forme d'un modele
global d’écosysteme. Il s'agit d'un exercice de mise en forme cohé-
rente de 1l'ensemble de nos hypotheéses, dont le moindre mérite n'est
pas de faire apparaitre clairement les problémes gui se posent dans
le cadre que l’on s’est fixé. Ceci se vérifie notamment au niveau
de la conception. La discussion qui suivra ce chapitre devra aussi
faire le bilan des problémes révélés par le fonctionnement du mo-

dele.

1. DESCRIPTION GENERALE (fig. 119)

Le modele gque nous proposons est un modeéle de circulation de
carbone et d'azote. Il comporte dans son état de développement
actuel : A) Trois compartiments végétaux avec
a) une équation d’évolution pour le phytoplancton
b) une équation d'’évolution pour le quota cellulaire d'azote du

phytoplancton

c) des translocations paramétri sées pour les ulves
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opepodit
/adultes adultes
EURYTEMORA ACARTIA
I POLYDORA
groupe2
CREPIDULA
groupe 1
> 73— groupe
groupe
3b
groupe4
MONDE

EXTERIEUR

ISedijment \

sjutomées bi YtmvxifiCntiotV
benthiquei y
| Sédiment
(zoobenthos j ):/’:nitrtfigotion, ):
/ t Sédiment

ydénitrificotiOny

A

Représentation schématigque du modele global d'écosysteme

ECDPHY avec les variables d’étatftrait plein) etles
compartiments paramétrlsés.Les trans locations{identifiées
le nfi de coefficient qgqu'elles portent dans le

par
se rassembler en 4 groupes fonctionnels

programme)peuvent
[Vvoir texte) .

- 304 -



d) des trans locations paramétrisées pour le compartiment diatomées

benthiqgques
B) Cing compartiments animaux avec

a) une équation d'évolution/cohorte pour les nauplil d’Eurytemora

b) " " - copépodites

c) " " H " "adultes

d) " " * B nauplii d’Acartia

e) " " " " " copépodites

f) " " » n « adultes

g) des translocations paramétrisées pour Polydora

h) " " " Crepidula

i) " " " " le zoobenthos herbivore

C) Trois compartiments se rapportant a la dégradation de
matiere organique avec

a) une minéralisation immédiate pour 1la matiére organigue tres labile
(dans 1l'eau)

b) une équation d’évolution pour la matiere organigue a turn-over
plus 1lent (dans 1l'eau)

c) des processus d’'ammonification, nitrification et dénitrification
dans le sédiment, et les phénomenes d'’échange par diffusion qui
forment un sous-modele semi -paramétrisé (modele Billen).

D) Deux compartiments "nutrientsl avec

a) une équation d’évolution pour le NO” dissous
b) une équation d’évolution pour 1le NH* dissous

Dn remarque ici que la matiére organique particulaire (POM) ne
figure pas explicitement dans ce schéma. Cependant, on verra dans
discussion des routines zooplanctoniques et zoobenthigues, gqu’elle
entre effectivement en ligne de compte dans le calcul de 1l'’ingestion,
compte tenu d’un rapport C particulaire /C phyto paramétrisable.

Néanmoins, 1B cycle reste ouvert puisque 1le sous-modele de régénéra-

tion des nutrients dans le sédiment ne tient pas compte de 1l'’effet

d’accumulation de la PQM a 1l’échelle de temps gqui nous intéresse ici.
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La fig.1l19 reprend 1les principaux flux (avec leurs codes dans le
programme) dqui participent aux équations de conservation qui décri-
vent le systéme.
On distingue 4 groupes de flux
1) flux de consommation de nutrients dissous par les compartiments
végétaux

2) flux de consommation du phytoplancton et de la POM (implicite)
par les compartiments animaux

3) flux d'excrétion de O0OM par les compartiments végétaux qui pro-
duisent de la D.O.C. & turn-over rapide, et par les compartiments
animaux (+ mortalité phytoplanctonique) gqui produisent de 1la D.O.M.
a turn-over plus lent

4) flux de minéralisation avec (a) un nombre important de transloca-
tions d'azote ammoniacal, des différents compartiments hétérotro-
phes vers le pool de NH* dissous

(b) une translocation d'azote nitrique

du sédiment vers 1le pool de NOJ dissous dans 1l'eau.

Le programme de calcul ECOPHY a été écrit en language BASIC.

La structure générale de ce programme est schématisée en fig.120.

On y voit gu’apres une importante étape de définition de cons-
tantes et d'initialisations, se fait une répartition entre différen-
tes subroutines, <c'est-a-dire des sous-modeles qui calculent les dif-
férents flux en fonction des régulations imposées par 1les différents
éléments du systéme ou bien selon des évolutions temporelles paramé-
trisées. On remarque gue les phénomenes les plus lents (au niveau
du zooplancton et du benthos) sont traités avec des pas de 1 jour
tandis gque les phénoménes 1les plus rapides (au niveau du phytoplanc-
ton et de la régénération par les bactéries) sont traités avec un pas
de durée réduite, a déterminer de telle maniéere gue le modéele ait
une solution stable (quelgques minutes & une heure).

Ensuite les éqgquations totalisent 1les flux pour chagque variable
d’état. On remarque gue les équations pour les différents stades de

III.F.1.
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INITIALISATIONS ET CONSTANTES

BOUCLE

BOUCLE

g.1l20.

VARIA
FONCTIONS DE GUIDAGE
NUTRIENTS
SEDIMENT
PHYTOPLANCTON
UL?A
*
DIATOMEES BENTHIQUES
EURYTEMORA
ACARTIA
POLYDORA
CREPIDULA
Z9 OBENTHOS
REGENERATION PELAGIQUE
INTERVALLES ET CONVERSIONS

At = 1 JOUR SUBROUTINES
G<4uB FONCTIONS DE GUIDAGE (1)
Vv
GOEUB FONCTIONS DE GUIDAGE (1)
GosuB REGENERATION  SEDIMENT
GJ suB
FLUX PHYTOPLANCTON
GOSUB
*4 ULVA
GC&UB
DIATOMEES BENTHIQUES
GCLSB
GOSUB COPEPODES HOLOPLANCTONIQUES
POLYDORA
;
At = X min ] i CREPIDULA
ZOOBEN THOS
A cTo1=]V): J—
REGENERATION  PELAGIQUE
[cYoT- 1] J—
fcYoT-{1]- J—
GotuB -
i

EOUATIONS

N PRINTING / PLONING
n>3-
nda

QUOTA N

PITYTOPLANCTON

plut

-NEXT At
-N E xT At

I
riNiTi

Ordinogramme simplifié du modele ECOPHY
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développement des cohortes des deux espeéces zooplanctoniques ne figu-
rent pas €& cette étape du programme. Elles existent cependant de ma-
niére implicite dans le processus d'analyse et de cumulation qui est

programmé dans la subroutine "copépodes”.

Enfin, le fait d’avoir substitué un probleme discret au probléeme
initial continu fait apparaitre des écarts et des instabilités (fig.

121) dont il faut tenir compte dans le calcul d'intégration.

La méthode numérique utilisée est du type prédicteur-correcteur.
Nous avons choisi la méthode de Heun [méthode d'Euler améliorée) qui

comporte une seule itération

prédicteur : y* =y~ + h y»
ou yQ = valeur de la fonction au temps O
gg = valeur de la dérivée
9~ = premiére prédictionde 1la valeur de la fonction au
temps 1 (= résultat d'une 1linéarisation)
h = At
correcteur : y* = yo + * (v~ + v
ou y® = deuxiéeme prédiction de la valeur de 1la fonction au
temps 1
Quoique grossiere, cette méthode est connue [Nielsen, 1973) pour
avoir une bonne stabilité (fig.121). Pour nous, elle avait aussi

l’avantage de la simplicité, c'est-a-dire, d'un coltit d'utilisation
admissible. L’ordinogramme de la fig.1l22 montre comment nous avons

introduit 1l'’itération dans le modele.

2. ANALYSE DES SUBROUTINES

Quoigque 1la formulation in extenso du programme ECOPHY figure en
annexe a ce travail, il n'est pas inutile de commenter ici les diffé-

rents sous-modeles utilisés.

- 308 -



Méthode rectangulaire
Prédicteur- correcteur

CD

400-

Fir .121. Simulation
et stabilité de 1la
pour deux méthodes

calcul.

¥

->(Boucle

non I

PREDICTEUR
4—

£F50

non

EKvext ¢T]

Fig.122 Ordinogramme
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variations
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tout

self-shading

En outre,
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III.F.2.
113

fonctiore décrites au 5 III.B,1.1.

stochastiques qui simulent un

entre 2 enveloppes extrémes
max T

de I valeur

o max
a fait dégagé]

I quand a une
o

ciel tout ni tres

a fait couvert]]. Ces différentes

123, 1247].

le coefficient d'extinction

teneur en chlorophylle a, comme

si la condition d’un rem-

réalisée, la valeur minimale (or-

sente la contribution de POM non

de la lumiere dans 1l'’eau, est

les fonctions décrites au

la profondeur diminue d’autant plus

eau est élevée. On a introduit 1la

T°C - 3
-z T4

+ 0.0025

e remplissages partiels soit de 1 a

1.2m est atteint (perte = 30 cm), un remplis-
rétablit le niveau a 1.5m. Simultanément, de la
la transparence de l’eau diminue et 1le taux
d’une série d’organismes est provisoirement augmen-
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T
(C°> (J/iem 2h)
T_ *
10 -60* *m’ )
-40
5~
m20
! t (heures)
12 24 12
Fig.123. Test tie la subroutine "fonctions de guidage".

Variation nycthémérale de 1la températura CT)
et de 1l'intensité lumineuse(y ,par pas de une
heure.

140 *

100 #

80*

60 *

20

jours xfo

Fig.124. Test de la subroutine "fonctions de guidage"

Variation saisonniére de Lmax (variation
stochastigque entre 1les limites inférieure et

supé rieure) .Le pas de calcul est de 10 Jjours.
A comparer avec la fig.75.
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2.2. Régénération par le sédiment

On a utilisé 1les fonctions décrites au 1 III.E. La température
agit & 1’échelle saisonniere sur l'épaisseur de la couche ou se fait
la nitrification et a 1'échelle nycthémérale sur tous les autres pro-

cessus.

Les flux sont calculés séparément pour les zones vaseuse et sa-
bleuse. Ensuite, une pondération tenant compte des surfaces respecti-

ves des deux zones, permet d’établir un flux moyen.

La fig.125 donne les variations des différents phénoménes pour
une variation forcée de 1la concentration de NO3 et un fonctionnement
simultané des subroutines "fonctions de guidage". On a établi a cette
occasion gque la nitrification gue nous calculons en hiver est environ
deux fois plus grande gque celle calculée par Billen, en raison d ’une

disparité des modeles de températurede 1l’eau !

2.3. Phytoplancton

2.3.1. ASfimi latifn

S’inspirant du modele discuté au i 111.6,1.4.3.2,(6), on calcule

les deux fonctionnelles suivantes

uptake de C = Adt% 3 EE F7E¥li »alax mo*x WM f,(I).£(Q)*E(T).£ (M)

uptake de N = ETtE a(ftT . Lhi«3 max . QX . fZ_tI).f (N) .£(T) .£ (H)
\Y%

ou 0 = quota cellulaire en chlorophylle = Chlor.a/C
f~*CI) = fonction de la lumierej en option

1) le modéle de Vollenweider sans photo-inhibition
2) " " " ” avec photo-inhibition moyenne

3) n . * ” ” ” forte
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Test de 1la subroutine Ysediment" .Les courbes
retracent 1'évolution saisonniére[par pas de

10 joursldu flux net d 'NH4[1l;1’=va leurs négatives),
du flux dlammonification(2),du flux net dMD3

(3 et 3'")et du flux de nitri ficationC4).

Cette figure est a comparer aux fig.36 et 38.



£2 (1]
£ (@
£ (T)
£
£ (N)

ITI.F.2.

compression de f£7(I) dans des limites telles gque la va-
leur minimale est non nulle
fonction d'un pool interne d'azote, avec valeur minimale
non nulle. En option : 1) formule de Nyholm

2) " " Droop

fonction de la température, cf. 1 III.B.1.2.2.

fonction de mortalité. Le principe en est discuté au

i ITI.B.2.3. Cette fonction est modulée entro 0.7 et 1
selon un rythme inverse do celui de 1la lumiere incidente,
afin d'accentuer 1l’effet de mortalité nocturne. Des per-
turbations du milieu agissent sur cette fonction [ex:
remplissage du Bassin),

fonction de la concentration en azote dissous. L'existen-
ce simultanée d'au moins deux formes assimilables d'azote
inorganique tNO” et NH” ) pose un problémo trés complexe.
I1 faut Dbien se rendre compte quel’hypothesed ’une in-
hibition de l’assimilation de NO3 par NH* permetd’esqui-
ver ce probléme en ne considérant plus gque un seul nu-
trient. On peut soupg¢gonner gque c'’'est en partie une rai-
son de son succés chez les modélisateurs. Or cette hypo-
thése pe parait pas vérifiée dans le cas gui nous occupe.
Certains auteurs ont tenté une pondération rudimentaire
en introduisant un coefficient de préférence. Nous propo-
sons une pondération qui tient & la fois compte des par-
ticularités propres de chaque cinétique individuelle

(incidence de 1la lumiere et de la concentration en nu-

trient) et des proportions relatives des deux nutrients
dans 1l'eau. En pratique, cette pondération revient a
choisir 1la "ligne de moindre résistance" (c'est-a-dire

de meilleure disponibilité), quelle gue soit la nature

du probleme. ©Nous sommes trés conscients de la faiblesse
de cette solution qui tend a appliquer par hypotheéese, un
modele de fonctionnement physique simple & des cellules
dont on connait par ailleurs la complexité de fonction-

nement et la spécificité des régulations.
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On a ainsi

fraction du flux total attribuée a NHz

ma X

NH
4

max max ma x

fraction du flux total att ribuée a **3 = ~ X

On pose dgque le flux total est déterminé par une cinétigque de
Michaelis dont les parametres sont moyens [de fait, les cinétiques
sont tres semblables pour NO3 et NHH, si 1l'on en Juge les revues de

valeurs connues de Ks).

2.3.2. Respiration , photOfefp irati on , excf£é_ti one t mOLt alitf

On a repris les formulations discutées au f ITI.B.2. Cependant

en ce qui concerne la respiration et la photorespiratiOn, nous avons

procédé a un découplage des deux types de métabolisme

r = ©K + rij
ou 1°) <k = 2 rB -~ » de telle maniére gue
max
0.33 + [1 - 0.33)f (1Ig de telle maniere
que : ri = ro a saturation lumineuse
rI rD a l'’obscurité
rﬂ = respiration de base [mitochondriale)
Tj = respiration de base a l'intensité lumineuse I (ce type de
liaison est indirecte (cf. relation & un pool de substrat

qui s'accumule le Jjour et qui s'épuise la nuit)).
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Nous prévoyons également une liaison a la température

(T-T)/ 10

Bt B %10

a valoir pour l'expression de «r seulement, puisqu’elle est

déja implicite dans <Fk
2.4. Ulva

On a paramétrisé 1 '’évolution annuelle des flux d’assimilation
et d'excrétion. L’égquation logistique a été choisie pour décrire
l’augmentation de la production primaire brute entre 1le 120eéme jour
(ler mai) et le 210éme Jjour (ler aolt). Avant le ler mai, elle a une
valeur constante de 100 mg C/m j. Apres le 210éme jour, elle retombe

a son niveau minimal.

P
t 1 - ec—rt
ou K = 500
—T?72 ! =
Un #1%U 1) 1.386
0.04

Les flux d’uptake d’azote et d'’excrétion de DOC sont des pro-

portions constantes de la production primaire Dbrute. On applique la
*

+
méme ventilation entre Noﬂ,et NHH gqu’au phytoplancton.

2.5. Oiatomées benthiqgues

Cette subroutine est analogue a la précédente. L’augmentation
de production primaire se fait entre le 60éme Jjour (ler mars) et le
120éme Jjour (ler aoflit). Il n'’y a pas de mortalité généralisée a ce

moment-1la.

K = 800
c = £n - 1) = 3.245
r = 0.03
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2.6. Copépodes holoplanctoniqgues

Le principe de ce sous-modele a été expliqué au S III.C. Cette
subroutine est employée & deux reprises [Eurytemora et Acartia). Elle
prévoit deux générations successives pour chaque espece. La courbe
d’éclosion est 1le seul processus paramétrisé dans ce sous-modele im-

portant ou les diverses fonctions Dbiologiques dépendent du stade de

développement atteint (relations allométrique s pour définir la ration
alimentaire maximale et la respiration) et de la nourriture disponi-
ble (IVlev-Parsons ).

Une disposition particulieéere ayant trait & la nature de la ration
alimentaire a été introduite dans le modéele : en cas de perturbation

par remplissage partiel du Bassin, le rapport PON/phyto qui figure

dans 1l'éguation d'ingestion est augmenté. Ceci est nécessaire pour
éviter que le phytoplancton - dont la production est momentanément
diminuée (shading, mortalité accrue) - ne soit éliminé par grazing.

Le diagramme de la fig. 126 résume les opérations de ce sous-

modele caractérisé par le traitement simultané de 60 cohortes et

d'autant d'équations d’évolution

La fig. 127 illustre 1'’évolution (nombre d'individus) de trois
cohortes parmi 1les 60 engendrées lors de 1'éclosion des oeufs d'hiver
de Eurytemora. La transformation d’un stade en 1l’autre est montrée
en méme temps que la décroissance du nombre, gqui se produit entre

deux générations successives, en raison de la mortalité.

Les fig. 126 illustrent 1le fait gue selon la ration alimentaire,
les courbes des deux générations sont ramassées en une courbe unique
donnant 1’impression d’une seule génération (ration alimentaire ma-
ximale), ou bien nettement découplées (ration alimentaire = 2/3 du
maximum) ou bien réduites a une seule courbe pour la lére génération
(ration alimentaire = 1/3 du maximum) . Il faudrait poursuivre 1’analyse
de ce sous-modele et rechercher 1les conditions (optimisation des pa-
ramétres) dans lesquelles 1l produirait gquand méme des générations
découplées (ce gu'on observe dans la nature) avec un phytoplancton

saturant (cas du Bassin de Chasse).
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2.7. Polydora
L'évolution saisonniers de la biomasse est paramétrisée. On se
fonde sur 1l'’observation de générations successives séparées d’environ
45 Jjours et apparaissant des le ler avril. Les maxima sont d'environ
3 3
00 10 individus/m On applique 1les chiffres d’ingestion pour des
individus moyens (1.31 10 mg C/ind. Jjour]. L’excrétion vaut 50 %
de 1l’ingestion
2.0. Crepidula
Comme pour Polydora, on prévoit 1’apparition de générations
successives dés le ler juin. La période est également de 45 Jjours.
3
Les maxima sont d'environ 40 10 individus/m Le chiffre d'ingestion
est de 0.68 10 mg C/individu moyen Jjour. L'excrétion wvaut 50 % de
1l'ingestion.
2.9. Zoobenthos
On a écrit une équation logistigque pour décrire 1l’ingestion
par les filIter-feeders (entre le 60éme jour et le 210&me jour).
It K t
c-r
1 + e
K = 120 mg C/m2/]
c = ¢n = 2.398
r = 0.03
L'excrétion wvaut 50 % de 1’ingestion.
2.10. Régénération pélagique
Cette subroutine traite 1le cas des excrétions de matiere orga-
nigque treées labile par les végétaux. La minéralisation (70%] se fait
dans le méme pas de calcul.
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La mortalité du phytoplancton produit selon les cas (période
de croissance ou de décroissance] une matiere détritigque qui sera
respectivement considérée comme peu labile ou partiellement treées
labile. Le pool de matiere peu labile est alimenté par la mortalité
du phytoplancton, les excrétions du =zooplancton et du zoobenthos et

lors d'’'un remplissage partiel du Bassin de Chasse.

Le temps de turn-over de cette matiere est fixé a 4 jours, dans

les premieres simulations.

3. EQUATIONS D'EVOLUTION

Ces équations se déduisent en grande partie de 1la fig. 119 ou
figurent 1les 1indices et 1leurs significations. Les translocations
appartenant au systéme conservatif sont encadrés. Les U ) indiguent
un changement d'unité (azote —+ carbone ou inversement). Les (') in-
diguent gu'il vy a multiplication de taux par la biomasse au stade

de 1'’équation. Des correspondances sont 1indiquées 1la ou il y a lieu.

d ND3 .
“Ri;

dt

d C
PHV

dt

dt

dt
d C
DOM

dt +Rg§+Rgé+Rg%+aPPort extérieur

périodique

dt
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4. VALEURS INITIALES ET CONSTANTES

Voir la premiéere rubrique du programme complet, en annexe. Les
3 3
concentrations y sont données en mg C/m ou mg N/m . Les symboles

et natations sont celles des simulations des chapitres précédents.

5. PREMIERES SIMULATIONS AVEC LE MODELE GLOBAL

Les premiers tests sont encourageants étant donné qu'il n'a été

procédé a pratiguement aucun ajustement.

L'allure générale de 1'évolution du phytoplancton au Bassin de
Chasse BSt bien rendue (fig. 129); wun premier pic printanier en avril,
suivi d'un creux et ensuite d'une 1importante végétation de fin de prin
temps et d'été (comparer aux fig. 5, 7, 6). Les chiffres de biomasse
et la durée de chaque phase sont compatibles avec les observations
faites sur le systeme réel. On a comparé cette évolution a celle
qu'on obtient dans le cas d'un systéme sans =zooplancton ni autres
herbivores. On voit gque dans ce cas la dynamique du phytoplancton est
modifiée, quoique le type général de succession soit maintenu. La

différence porte sur la durée du creux et le taux d'accroissement net

de biomasse pendant la phase gqui suit. Dans le cas ou le =zooplancton
est absent, l1’évolution (voir aussi graphique en plan de phase, fig.
130) apparait plus clairement : le couple production autotrophe-régé-

ration bactérienne domine largement la dynamigue du systeme et le

zooplancton n'’a gu’un effet retardateur temporaire.

Comme dans la période simulée, les conditions climatiques for-
cées dans le modele imposent un taux de régénération d'NH:, une tem-
pérature et un éclairement toujours croissants (des facteurs tous
favorables au développement du phytoplancton), un vrai état station-
naire ne peut Jamais étre atteint, Dbien gque nous en soyons a tout
moment trés proches. La trajectoire en plan de phase s'infléchit

cependant vers le jour 18D.

Cette trajectoire est trés particuliere (comparer avec modele

CYCLE 7, fig. 95). On s’attend & ce gu'une simulation plus complete
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Flg.130. Trajectoires en plan de phase de 1la relation
biomasse phytoplanctonique-azote 1inorganigque
pour la simulation du Bassin de Chasse entre
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révéle une trajectoire centrée autour d’un point d'’égquilibre. Une
analyse de stabilité devrait, a ce stade du travail, nous éclairer
sur les propriétés du systéme soumis a des conditions variées et
donc compléter l'analyse de sensibilité que nous projetons pour

l’avenir immédiat.

A 1'’échelle journaliere, les trajectoires (fig. 131) wvarient
fortement selon les périodes [Jour 95 : phase de croissance phyto-
planctoniguej jour 128 : phase dquasi -stationnaire entre les deux pé-
riodes de végétation; Jjour 165 : phase guasi-stationna ire en sommet
de croissance estivale). Les différences immédiatement interprétables
sont : 1° 1'amplitude comparée des consommations nettes d’azott et

production nette de carbone

jour 95 :AC/AN = 580/146 = 3.97
128 :AC/AN = 600/100 = 6.00
165 ;AC/AN =1560/124 =12.58

qui démontre une évolution du rapport des flux.
2°) 1’écart a la stationnarité.

D'autres, plus subtiles, révélent des différences de phase
(sens horloglque ou anti-horlogique; ellipse ou bien simple excur-

sion linéaire).

Les courbes de variation nycthémérale correspondantes Cfig.132
et 133) révelent des mouvements de concentration et de biomasse im-
portants mais compatibles avec nos observations sur le terrain

[phytoplancton ; voir fig. 9, 10; azote ; voir fig. 50)

On observe aussi que, selon la période de 1l'année, la dynamique

et le stocK de NO et NH.4 sont tres différents.

3

Ceci apparait bien dans la simulation globale détaillée pour
plusieurs parametres et réalisée en condition de climat stochastique

et avec perturbations par remplissages partiels (fig. 134),

- 323 -



Jour 95 60°-

III.F.5.

200-
1100 1200 1250
1000-1
200
100 150
2000-
Jour I65
1000-
800
50 .
100 15% ri
(mg N ni3 N
Fig.131. Trajectoires en plan de phase de 1la relation

biomasse phytoplanctonigque-azote 1inorganique
pendant trois cycles nycthémérauxC la fleche

indigue 1hjle cercle clair 12H et
noir 24hl.

- 324 -

cercle



NNO!
N-NH;
Fig.1l32.
Fig.133.

N-NO3

Simulation de la variation nycthémérale de la biomasse

du quota

Méme

simulation

gu'en

intracellulaire d’azote et de 1la lumiere,au

fig.132.Variation nycthémérale

phytop lanctonique,des nutrients,

jour 95.

au

jour

165.

1600

2100

=1000

'£

>ERKR

SI



IIT.F.5.

Les variations dues au climat restent limitées. Par contre,
les perturbations de remplissage ont un effet trés sensible mais
aussi tres passager. Les valeurs de DOC retombent & un niveau re-
lativement faible, par rapport a la réalité. D'autre part, le stock
d'NH” ne montre pas des augmentations aussi 1importantes que celles
qgqui peuvent se produire dans les phases de non-uptake : il semble
bien que 1l’alternance des pics de DOC, de NH; et de biomasse phyto-
pianctonique, gqu’on observe dons la nature, ne puisse étre restituée
sans faire appel a un modele plus complet, tenant compte de la suc-

cession de différentes populations.

Cet écueil était prévisible dans le cas d’un systeme ou .les
flux étant particulierement grands par rapport aux stocks , les

effets de succession sont plus perceptibles gu'’en mer par exemple

Extension a la Mer du Nord (¢cone 2, au large)

Notre modele se préte en principe a une simulation en Mer du
Nord , moyennant une adaptation d’une Serie de parametres. Ces pa-
rametres sont heureusement connus dans leur majorité grdce au tra-
vail réalisé dans le cadre du Programme National R et D , Projet
Mer (C.I.P.S.) et ou nous retrouvons a peu prées les mémes spécialis-
tes par branche que pour la recherche au Bassin de Chasse (avec ce-
pendant M ,Bossicart pour la dynamique du Zooplankton a Copépodes ,

et C.Lance lot-VanBeveren pour les pigments chlorophylliens).

A. Paramétres physiques :1) le climat lumineux et le climat thermi-
que sont les mémes qu’au Bassin (sauf pour la composante

diurne du climat thermique , qui Bst supprimée)

2) profondeur fixe : 30 m
3) transparence résiduelle : h »0.25
B. Concentrations initiales :1) Dbiomasse phyto. = 7b mg C/m3
au Jour 90 2) N-NH* - 30 mg/m3
3) N-NO" = 00 mg/m3
4) DOM lestimbée par BOCY) = 1000 mg C/m
C. Métabolisme du phytoplancton : 1l)on a modifié 1la courbe de répon-
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Simulation de 1'évolution de plusieurs parametres

au Bassin de Chasse,en condition de climat stochastique,
de baisse du niveau d'eau et de perturbations par
remplissage partie lltriangles noirs).
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se du phytoplancton en utilisant
(photoinhibition] et en fixant I%
2)on a gardé les
d 'azote
D.Sous-mode le du sédiment Nous Dbasant sur
nous avons 1introduit de nouvelles
ka » 0.03 1lu"4 10T/27,B
k “ 0.26 io”5 10T/14
n
- 0.65 107" cm2/sec
4 =7 cm
n
flux NH,Ql = flux Bassin/ 2
E.Autres compartiments 1} le phytobenthos
2) l'activité du
est diminuée par un facteur 10
Résultat
Le résultat d'une premiere simulation en

niste”est montrée en £fjg.135

Piscussion

zooplancton

IITI .F. 5.

l'option Vollenweider II

a 5

mémes cinétiques d'uptake

11)

des chiffres de Billen

valeurs pour

a été éliminé du calcul

et du

version "climat détermi-

1%) 1’évolution du phytoplancton est trés bien simulée en phase
et en amplitude
2°) par contre, une anomalie se produit en ce qui concerne les
pools extérieurs :a) le pool de nutrient azoté se maintient
a un niveau plus élevé (30-60 mg N-NOg et 0-196 mg N-NHY*)
que dans la realité (chute de BO a 0 pour NO et maintien
a cette wvaleur ; 20 & 30 mg pour NH" ),
b)tandis gque 1le pool de matiere organique
dissoute tombe & une valeur trés faible (entre 0 et 10
mg C/m3 ) alors gu’en mer 1l se maintient & une valeur
plutdt élevée (BODc généralement compris entre 100 et
200 UM O /1 , c-a-d D.O.C. entre 1000 et 2000 mg C/m3 ).
i 2
(L) C.I.P.S. .Rapport final , wvol. 4 (1977)
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Fig.135.

Simulation

du bloom de printemps

du Nord. (zone du large).
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30)Cette application du modéle n'est gque dans sa phase toute
préliminaire . On n'explique pas toutes les fluctuations obtenues

en simulation et il reste un important travail d'analyse et d!

ajustement & accomplir . Cependant on peut déja avancer ces

hypothéses de travail : a) le phytoplancton gqui serait surtout
régulé par le climat lumineux et thermique [les nutrients
étant relativement peu limitants) et peut-étre 1le grazing ,

peut étre assez facilement modélisé.

b) cependant , si sa dynamigque de crois-
sance est cohérente avec les données du monde réel , cela
ne signifie pas nécessairement gue les hypothéses gue nous
avons employées soient toutes correctes . Il peut en effet
y avoir une forme de tautologie dans 1le passage a la simula-
tion.

c) 11 est ainsi remarquable qgque l'erreur
se . décele alors dans d'autres propriétés du systeme : Ici

l’inversion de 1l'importance relative des deux pools.

L'explication gqui nous vient a 1 esprit nous raméne a la discus-
sion du bilan au i II.H : a) si la production primaire est squs-
estimée , l'uptake 1l'est aussi [d'ou possibilité pour 1le nutrient
d'atteindre son équilibre dynamique & un niveau de concentration
plus élevé , dans le modele)

b) d'’autre part , la fraction invisible
qui disparait sous forme d'excrétion ou par autolyse est sous-esti-
mée [d’ou établissement d'un état stationnaire a un niveau plus fai-
ble gque dans la réalité ).

Cette conclusion peut aussi étre faite pour le modele de Pichot et
Runfola (1975). Ces auteurs ont écrit un modele qgqui est plus complet

gque le notre en ce sens gqu'’il tient compte des phénomenes d'advec-

tion et de diffusion (découpage en plusieurs Dboites et formulation
des flows entre les boites) mais cependant plus simple en ce qui
concerne les régulations biologiques . Les constantes cinétiques

dans les différentes égquations ont été estimées par optimisation
de maniere a ce que le modele satisfasse & un bilan dont 1les au-
teurs ont , par ailleurs, voulu qu’il soit le plus éqgquilibré possi-

ble : pour résoudre 1l'incompatibilité entre les chiffres d'uptake
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d’azote par le phytoplancton et 1les chiffres de minéralisation ,
ils ont fait le méme choix a priori gue nous (ou que tous les au-
teurs qui traditionnellement ont pris les chiffres expérimentaux
de production primaire comme pivot dans leur étude de bilan ou dans
leur modele ).

Et de fait , nous retrouvons 1les mémes traits dans leur simulation
que dans la ndtre : surestimation de la concentration d’azote dis-
sous dans 1'’eau gu large et pour la méme période de simulation

150 a 200 mg N/m ) mais une assez bonne reproduction de 1’'évoluti-

on saisonniere de la biomasse phytoplanctonigue.

La valeur potentielle de 1la simulation mathématique en tant
qu’outil de recherche est probablement démontrée dans ce paragraphe.
Cependant tout dépend de la maniere dont on utilise un modele
Ici,il révele un probléme déja mis en lumiere au niveau du bilan[l)

mais sosutilisation orientée offre aussi des possibilités accrues

et nouvelles d'exploration du probleéeme

(1) rem.ron ne peut en fait en attendre moins d'un modéle suffisam-
ment détaillé . I1 faut cependant aussi observer que 1°)tous les
modeles ne sont pas doublés d’un bilan aussi détaillé

2°) tous les

problémes n'apparaissent pas nécéssairement a l'étape du bilan.
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De par sa situation et son excellente démarcation dans
l'espace physique , le Bassin de Chasse d'Ostende offrait
un champ d'étude remarquable a 1'équipe de chercheurs qui
allaient s'attacher a préciser sa structure trophodynamigue.

Il est cependant tres vite apparu gque cette simplicité de

situation n'impliguait pas automatiquement une simplicité
de fonction . En Bffet, un mode de variation saisonniére
atypique caractérise ce milieu 1 on observe Dbien un petit
pic printanier de phytoplancton , suivi d'une période de
latence ; mais 1la plus grande croissance se fait en début
d’été , aprés quoi, la biomasse se maintient & un niveau
considérable . On ne discerne pas bien 1l'interaction avec
le zooplancton a ce stade du travail.

Nous nous sommes particulierement attachés a préciser le
mode de distribution spatiale et temporelle du phytoplancton,
sa nature , sa biomassa et 1l'intensité des flux de production
et de pertes , tout en restant dans la perspective du systeme
global.

Le cycle atypique mentionné plus haut,se double d'une va-
riabilité 1importante , plusieurs pics se succédant a courts
intervalles et correspondant surtout a des populations de
flagellates nannoplanctoniques . Cette variabilité se retrouve
aussi notamment dans 1'évolution de la matiére organigue dissou-
te et des nutrients,qui se fait plus ou moins en alternance.

On constate gque les remplissages partiels,qui sont faits a
intervalles plus ou moins réguliers par 1l'ostréiculteur qui
gere le Bassin interviennent pour une part dans cette succession.

De méme , a 1l'échelle nycthémérale , des variations éton-
nantes par leur ampleur se produisent dans les concentrations
en nutrients et en biomasse phytoplanctonigue , a tel point
que 1l'on s'est trées longtemps demandé s'il ne pouvait s'agir

d’advection ou de migration
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La mesure directe de production primaire et de régénération
des nutrients a révélé qgue dans cet écosysteme , les flux
étaient particulierement 1mportants par rapport aux stocks.
Ceci expligue 1la plus grande variabilité [phase et amplitude)
qui caractérise cet environnement.

Dans ces conditions , la recherche d’une cohérence entre les
variations de concentration observables (flux net calculé par
dérivation) et les flux mesurés directement , était délicate.
Cette cohérence est surtout satisfaisante pendant la période
de végétation maximale . Avant cela, une assez Importante
consommation d’azote reste inexpliquée.

Le bilan global au Bassin de Chasse est mieux équilibré
gu'en mer du Nord . Il subsiste cependant wune contradiction
entre les chiffres de consommation et ceux de production pri-
maire brute .Cette contradiction est un élément important
du nouveau paradigme gui est en train de se développer en ce
qui concerne la relation phytoplancton-baetéri es : d'autres
éléments se rapportant directement ou indirectement a ce
développement sont :l'importante mortalité nycthémérale du
phytoplancton (et qui n'est pas toute due au grazing) et

les problemes associés a 1l’évaluation de 1l'excrétion algale.

Nous fondant sur cette Importante base de données ,
nous avons voulu prolonger 1l'effort entamé en groupe pour
développer 1'étude des mécanismes de régulation et écrire
un modéele d'écosystéme dont on s'attend a ce que — tant au
niveau de la conception gu'au niveau des simul ations — il
aide a mettre en évidence des phénoménes gqui sont masqués
par l'intégration qgqui conduit au bilan.

Dans la recherche des régulations au niveau du comparti-
ment phytoplancton , nous avons mis en évidence les carac-
téristiques de la relation photosynthése-lumiére et discuté

de certaines implications gquant aux modalités différentes
de photosyntheése en mer du Nord et au Bassin de Chasse
La relation photosynthese-température a également été

étudiée . Par contre , la relation photosynthése-nutri ent
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n’est pas 1immédiate , trés probablement en raison d’un méca-
nisme faisant dintervenir un pool 1interne de nutrient.

Le sous-modele du phytoplancton gue nous avons écrit tient
compte des mécanismes précités . Il innove aussi par de nom-
breux autres aspects qui tous témoignent d'un effort pour
rendre les modéles biologiques plus réalistes : syntheése dif-
férée de chlorophylle , plusieurs mécanismes d'’excrétion ,
mortalité en fonction d’un statut interne mais auusi de pertur-

bations externes , etc.

Le phytoplancton étant plus fortement dépendant des fluc-
tuations a court terme du milieu que d'autres compartiments
¢ temps de turn-over plus lent (ex. le sédiment a temps de
turn-over trés long/ou encore 1le zooplancton dont la dynamigque

de développement est en bonne partie prédéterminée par le

nombre d'oeufs éclos & une certaine épogque) tout en étant
trés dinteractif , il était nécéssaire de simuler — autant que
possible dynamigquement — les autres compartiments du systeme

si 1’on voulait aboutir a un modéle dynamique de son dévelop-
pement saisonnier

C’est ainsi gque nous avons également tenté d'écrire un
sous-modele pour le zooplancton a copépodes holoplanctoniqgues
Ce modele a fait 1'objet d'un effort particulier dans le sens
du réalisme biologique , puisque 1l considere 1l'existence
simultanée de plusieurs cohortes par stade de développement

et plusieurs générations.

Le modele mathématigque du systeme global a donné de
bons résultats des 1les premieres simulations . Une adaptation
aux conditions de la mer du Nord a également été tentée et a
révélé comment 1l'effet d'un choix a priori concernant le
modele de référence (ici : production primaire , et donc
ajustement de la valeur de consommation en phase pélagique)
se traduisait par des anomalies dans 1les résultats de la
simul ation . La valeur de 1l'approche par modele est ici
bien mise en évidence , dans la mesure ou la simulation est
comprise comme un outil exploratoire et non pas comme une

fin en soi.
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La conception et les premieres simulations ne représen-
tent évidemment que la premiere étape . Le modele ne pouvant
étre une fin en soi , 11l reste donc a le mieux connaitre et
ainsi a peut-étre mieux connaltre le systéeme réel qu'il
simule

Nous prévoyons a cet effet de procéder a des analyses de
sensibilité et de stabilité , afin de mieux déterminer les
paraméetres les plus 1interactifs et de pouvoir préciser leur
action sur 1le fonctionnement global du systeme . Il faudra
non seulement étre tres attentifs a la qualité des hypotheses
qui sont a la base des mécanismes qgqui régulent ces parametres”
mais aussi chercher a affiner 1le modéle dans au moins ces
deux aspects :1) substituer autant gque possible des équations
d'évolution aux équations actuellement paramétrisées

2) remplacer beaucoup d'égquations mécanistiques

par des équations correspondant mieux aux phénoménes Dbiolo-

giques (surtout les phénomeénes biochimiques). En effet, nous
sommes tres conscients gque — quoigqu'ayant progressé vers un
plus grand réalisme biologigue— nous commettons , mais a un

autre niveau , les mémes simplifications que 1les physiciens

ou les 1ingénieurs quand 1ils écrivent des modeles biologiques.
Inver sement,nous devons également nous interroger sur les

limites de 1l'approche réductionniste : n'y a-t-il pas un

point (peut-étre théoriquement calculable) ou le systéme cesse

d'étre praticable (peut-étre en raison d’une densité croissante

des erreurs numériques ou autres) bpu tout simplement rentable

du point de wvue scientifique ( en ce qui concerne les progres

gqu’il peut faire accomplir a la théorie des écosystéemes versus

ceux que permettent les approches holistiques)?
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ECOPHY I0/19/77

1001

110

120 REM "MODEL" SPUIKOM 13/07/77%*

130

140

1so !

1601

170"

1«0

190

200 INITIAL'! A T I 0 M S. CONSTANTES, OPTIONS
210

220

2 30"

240 REM" yarR IA ET OPTIONS "

250 prmM K (150>,D (50),A (10),SC50),RC150)

260 piM FC300),z(300),Gf300),M (300>,E (300 >,P (300),C(300)

270 LET K(55)=2 '"PARTIE./PHYTO

280 LET K(123)=1 '"FLAG PROF. (0=VAR.>

290 LET K (3)=0 «FLAG RND LUM<® (0=DET)

300 LET K (4>=1 *TYPE RND

310 LET K (121)=0 *FLAG VOLLEN (0=NO INHIB 11=ATN;2="2.6"
320 LET K (122)=0 «FLAG E (Q) (0=NYHOLM)

330 LET K(125>=1 *FLAG ITERATION

340 1

350 REM "FONCTIONS DE G.JIDAGE"
360 D (8)=1.409
370 LET K (1)=1«7214E-2 “221/365

380 K(2 )=2+618E-1 N2 PI/24

390 LET K (13>=1.313 *EXT.EOUAT.

400

410 REM"™ NUTRIENTS "

420 S(2)=1000

430 s(3 >=200

440

450 RF.M "SEDIMENT?"

460 LET Ril)=R (6)=0

470 LET H(14)=3.2E-4 +-KDV MANT
480 LET K (15)=+3E-4 *«KDS MANT
490 LET K(16)=2.5E-656 *KNV MANT
500 LET K (17)=1.3E-6 '"KNS MANT
510 LET K(18)=1E-4 "DV

520 LET K (19)=2E-4 'eDS

530 K(20 >=.6 «"POR. V

540 K (21>=.5 ¥POR .S

550"

560 REM "PHYTOPLANCTON?"

570 LET R (72 >=R (73 >=R (22 1=R (24 >=0

580 LET S (4>=S(14>=S(I17>=100 'C PHYTO
590 LET S (6>=.2 'O (=N/C>



600
610
620
630
640
50
60
70
80
90
00
10
20
30
40
50
60
70
80
90

00
10

20
30
40
50
60
70
80
90
00
10
20
30
40
50
60 *
70
80
90
1000
1010
1020
10 30
1040
1050
1060
lo70
10 80
1090

*

el

LET K(29 )=28 "KC MAX/H

LET K (30)=20 o 'TK

LET KC31)=.05 "00

LET K (32)=.5 *.QM

K(33)=10 +ON/OX

LET K (34)=2+25 *THETA

K(35)=1.916 010

LET K (36)=.01 "'SIGMA MORT.

LET K (3 7)=.025 +f1-0 MORT.

LET K (120 )=-¢7 *F (M)

LET K (38 )=K (29 )/7 "KMO03 MAX/H

LET K (39>=.2 *GAM"A

LET K (40)=42 "KS N )3

LET K (45 >=42 *KS NHA4

LET K(46>=K (29) /7 *KNH4 MAX/H

K (41)=.03 "eRR TAU/H

K(42)=.15 *PST

K(4 7)=.2 *ZETA

LET S(1)=S(6)/K (33> "OOITA CHLOR.A

REM" ULVA "

LET R (74 )=R (75 )=R (43 )=0

LET K (64)=120 J DEBOT CROISSANCE

LET K (65>= 90 *DOREE

LET K (66)=.04 *R LOGIS.

LET K(67)=1.386 «C LOGIS.

LET K (68)=500 *K LOGIS.

LET K (97)=100 "PROD .M IN.

REM” DIATOMEES "

LET P (76 )=R (77)=R (62)=0

LET K(99 )=560 *«JDEBUT CROISSANCE

LET K (100)=.03 'R LOGIS.

LET K (101 )=39+245 'C LOGIS.

LET K (102)=800 "K LOGIS.

LET K(103)=30 'PROD MIN.

REM" EURYTEMORA "

S (20 )=S (2 I)=S (22 )=S (23 )=5 (24 )=S (26)=R (50

K(71)=90 J 1ERE ECLOS.
K(72)=60 UP COHORTES
K (73 >=5000 1/2 MAX ECLOS./J
K(74)=8E-5 POIDS MIN NAUPLIUS
K(75>=48E-5 " M A X "
K(76)=736E-5 J nOPITE
K(77) =1008E-5 " " ADULTE
K(78) =-.014 *CDE FE"*» IVLEV

(79)= .2 MEXCR. SOLIDE

K(80)=.06 " e NH4 +
kc 81 )=.002 *MORTAL.



1100 xc 82 >=.5 "FRAC *FEM »

1:10 83>=20 “OEUFS/FEM,

1120

I130 REM" ACARTIA "

1140 s (27>=5C28 )=8 (29 >=S (30 )=S (31 >=5 (32 )=S(33 )=R (53)
1150 KC 84 >=180 «J 1ERE ECLOS.

1160 LET KCB85 )=20 *'NR COHORTES

1170 LET KC«6>=1000 “1/2 MAX ECLDS./J

1180 KC87 >=2.5E-5 «+POIDS MIM NAUPLIUS
1190 KC88)=15F-5 " MAX "

1200 KCc89)=232E-5 * " " COPITE
1210 KC 90)=31 BE-5 irerennnnnnnn. ADULTE
1220 xCc 91 )=-.0 14 “COEFF.IVLEV

1230 KC 92)= .2 *EXCR.SOLIDE

1240 KC93)=.06 * " NHA4+

1250 KC 94 )=.002 "MORTAL.

1260 KC95)=.5 "FRAC.FEM.

1270 KC96)=20 '"OEUFS/FEM.

1280

1290 REM" POLYDORA "

1300 LET S (35>=R (81 )=RC82)=RC83)=0

1310 LET KC110>=90 'J DERUT

1320 LET KC111>=80000 “NR MAX

1330 LET KC 112>=1.31E-3 “RATION C/J

1340

1350 REM" CREPIDULA "

1360 LET SC35>=RC85>=RC88)=PC87) =0

1370 LET KC113 >=150 *“J DEBUT

1380 LET KC114>=40000 »NB MAX

1390 LET KC115>=.68E-3 "RATION C/J
1400 '

1410 REM" ZOORENTHOS "

1420 LET RC 64 )=RC 65)=RC 66)=0

1430 LET KC104 >=60 VI. DEBUT CROISSANCE
1440 LET KC105 )=+03 “R LOCIS

1450 LET KC106)=2.398 'C LOCTI S.

1460 LET KC107>=120 'K LOGIS.

1470 LET KC 108> =10 "INO.MIN.

1480 1

1490 REM" REGENERATION PELAGI QUE "

1500 LET R (25)=RC45 >=RC78>=RC28>=RC39> =RC40)=RC41>=0
1510 LET SC15>=1000 “DoC

1520 LET RC 41 >=0

1830 KC 61 >=2000 "IMPORT/M3
1540 KC62) =25 "MORT. T-0 RAPIDE
1550 LET KC63)=4 +T-0 LENT

1560 I.ET KC 44 >= 7

1570°

1580 REM" INTERVALLES ET CONVERSIONS DE TAUX "
1590 KC 5)=60 "MIN/DELTA



1600 LPT KC7)=60/KC5) "DELTAI/H
1610 KC69)=KC 7)*24

1620 KC29)*=KC29) /KC 7)

1630 KC38 )=KC38)/KCT7)

16A0 KC46)=KC46)/KC 7)

1650 KC61)=KC41)/KCT)

1660 KC36)=KC36)/KCT7)

16 70 KC37)=KC37)/KCT)
1680 *

1690

1700"”

1710"

1720 "

1730’ B O U C L E i H®HELT A T = 1
1760 ’*

1750

1760 ¥

1770 FOR J=90 TO 210

1780 ”

1790 GOSUR 3830 'GOI DAGE C1)
1800 GOSUn 5590'ULVA

1810 nosun 5770'diat.remtk.

1820 ”

1830 IF J>KC 71 ) THEM 1850
i840 GO TO 20 90

1850 KC48) =KC71)

1860 Y=KC 72 )
1870 KC49)=KC 73)

1880 KC 50 )=KC 74 )

1«90 KC51)=KC75)

1900 KC52 >=KC76>

1910 KC53)=KC77)

1920 KC 54 )=KC 78)

1930 KC56)=KC79)

19A0 KC 57 )=KC 80)

1950 KC 58 )=KC 81) .o
1960 KC 59 )=KC82)

1970 KC 60)“KC 83)

1980 NOSUN 5940 'EURYTEMORA
1990 S C20)=SC17)

2000 5C21)=8¢C8)

2010 SC22 )=S C9)

2020 SC23)=SC10)

2030 SC2A)=SC11)

2040 SC25)=SCl12)

20 50 s C26 )=S5C13)
2060 RC50)=RC29)
20 70 RC51)=RC37)
2080 R C52 )=P.C30 )

2090 "

J O U R



iiio 0 IF ,1>KCP9) THEM 2120
2110 00 TO 23*0

2 120 KCO9ft )=KCRD9)

2 130 Y=KC65>

21/10 KC99)=KCfte6)

2100 KC50)=K(B7>

2160 KC51>=KC8ft>

2 170 KC 52 )=KC 89 )

2 I20 KC53)=KC90)

2190 KC59)=KC91 )

2200 KC56)="'/C 92 )

2210 KC5 7)=KC93)

2220 KCOB5R )=K{( 9/1)

2230 KC 59)=KC 95)

22/10 KC60)=KC96)

2250 00SsSOB 59/10 "ACARTIA
2250 sCc2 7)=s8CT7)

2270 SC2R)=SCR>

22KO sSC29)=5C9>

2290 sSC 30) =5 CIO)

2300 SC 31 )=sC1l1l1)

2310 sC32)=8C1l2)

2320 sC33)=s8C1l1l3)

2330 RC 53 >=P C29)

2 3/10 RC59 )~P.C37)

2 350 RC 55 >=RC30)

2350 *

2370 IF J<K(110) THEM 2900
2330 GOSUn 5590 'POLYDORA
2390 *

2900 IF J<KC113) THEM 2930
29 10 GOSfJD 5970 'CREP IDOLO
2920

2930 GOoOstJpl 71 10 *£OORF,MTHOS
2990 "

2950 "

2960 *

29 70"

29R0'"1 n O U cC L E : D E L
2990

2500 7

2510~

2520 FOR T=1 TO KC69)
2530 "

2590"

2550"

2560 ODSUra 9190'GUIDAGE C2)
2570 m

2550 IF KC125)=0 THEM 2610
2590 LET KC 125 )=0

KC5)



2

2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
3
3
3
3
3
3
3
3
3
3

600

610
620 7

630
640
660
660 o
670 *
630
690"
700
710
720
730
740
750
760
770
730
790
300
310
320
330
340
350
360
370
330
390 '
900
910
920
930
940
950
960
970
930
990
000
010
020
030
040
050
060
070
030
090

Oof) Ti) 2630
LET KC125)=1

GOSUB 4440 1REGEM .SF.DIM .
GOSUB 47 70*pHYTOPLANCTON
GOsSIJB 72 70 '"REGEM .PELAG .

REM" EOLATIONS ET INTEGRATION MIJMER IOUE ”

REM"EQ (J4TION MO3- DIsSsOoUSsS™"
LET RC112)=RC73 )*S (4)

LET R(1 13)=RC1l 12 )+RC74)+R<76)
IF Rf11 3 X SC2 ) TKEN 2730

LETRC 112) =CRC 112 )*SC2))/RC I13)
LET RC74) =CR(74)*SC2))/RCI13)
LET RC76)=CRC76)*SC2))/EC113)
LET RC 73 )=RC 112) /s (4)

LET NI=RC1l)-R<112>-RC74)-RC76)
IF K(I25)=1 THEN 2840

LETS (40 )=S (2)

LETR C100 )=N1

LET SC2)=S(40)+RC100)

GO TO 2350

LET S(2)=S(40) + ((R11 00 )+N1)/2)
IF S (2XO0 THEN 2370

GO TO 2900

SC2)=-01

PR INT" NO3 EPUISE?"

REM "EQUATION NH4+4+4 DISSOUS™"

LET RC1IO)=R(72)%*s (4)

LET RCI1I)=R(110)+RC75)+R(77)

IF RC111XSC3) THEN 29 30

LET RCI10)=(RC110)*S(3))/RC111)

LET RC75)=(RC75)*sC3))/RC111)

LET RC77)=(R(77)*S(3))/R(111)

LET RC72)=R(110)/sSC4)

LET NI=R(6)+RC25)+R(45)+RC78)+R(28)+RC41)+RC 52)+RC 55)
LET NI=N1+RCR3)+RC87)+RC 66)-RC110)-RC 75)-RC 77)
IF KC125X1 THEN 3050

LET SC41)=5C3)

LET RC101)=N1

LET SC3X5C41 XP.CIOI )

GO TO 3060

LET SC3xSI41 )+CCRC101 )+N1 )/2)
IF SC3)<0 THEN 3030

GO TO 3110

SC 3) =.01

PR INT"NH4 EPUISE"



3100 -

3110
3120
3130
31 A0
3150
3160
3170
3 1BO
3190
3200
3210
3220
3230
3240
3250
3250
3270
32E0
3290
3300
3310
3320
3330
3340
3350
3340
3370
3 3HO
3390
3400
34 10
3420
3430
3440
3450
3460
3470
3480
3490
3500
3510
3320
3530
3540
3550
3560
3570

3530
3590

CHLOROPHYLLE "

) >-n<50)-R< 53)

RKM'IROUAT ION OfJDTA AZOTE FT
LET M1 =R (72>+R(73)-C(R(12)-R<21)>*S(6))
IE K(125)=1 THEM 3130

LET S (42X s (ft)

I.ET RC I02 X M 1

LET SC6XSsSC42)+R(102)

GO TO 3190

LET S(6XSsS(42) + ((RC102)+M1 )/2)
LET SC 1Xs(6)/KC33)

REM" ETJATIOM PHYTOPLAMCTOM"
LET M1 =C<R(12)-R(21 )-R(22XR<24> >*5<4
LET M1=M1-RC81)-R(85)-R(5A)
IE K< 125X1 THEM 3290

LET SC43XS (4)

LET RC103) =M1

LET S (4)=3 <43)+R(103)

GO TO 3300

LET S (4XS (4 3)+C(R(103)+M1) /2>
IE SC4X0 THEM 3320

GO TO 3340

PRIMT "C PHYTO=ZERO"

S<4)=.01

IF S(6)<K(31) THEM 3370
Rc26)=0

GO TO 34 40

RC26)=SC4)*Cl-CSC6)/KC31 )))

PRIMT"EMCSeC"

SC6)~K (31>

;CIMTCRC2 6)

S (4)=3(4)-H(26 >

IE S (4X0 THEM 3430
GO TO 3520

PRIMT "C PHYTO=ZERO"”
S (4) = .01

GO TO 3520

IE SC6XKC32) THEM 34
R (27 )=0

GO TO 3520

R(27XS<4)*CsS (6)
PR IMT" EMC .
SC6EXRC32)
T=CKCT7X
TO 3570

IE
co

SC1l7XscC1li4)
S (14Xs<4>

REM "
M1 =R
IE K(

(39)-R
125X%X1

M" iCIMT

90

-K<32) )

(R (27X1000

12) THEM 3540
'BIOM. VEILLE
v MIDI
EOMATIOM D.O.C. ”
(40)
THEM 3640

*1000)) /1000

))/ I000



3600 LET SC44)=SC15)

3610 LET RC104)=N1

3630 LET SC15)=SC44 )+RC104)

3630 GO TO 3660

3660 LET SC15)=SC44)+CCRC104)+MI1)/2)
3660 "

3660 IF KC125>=1 THEM 2580

3670 "

3680 "

3690 GOSUB 7550

3700 NEXT T

3710 MEXT J

3730 GO TO 5060

3730

3740 *

3750’

3760 *

3770 "

37BO" s U B R O U T | N E s
3790 %

3 BOO

3B10 *

3820 STOP 1
3B30 REM" SUBROUTINE FONCTIONS DE GUIDAGE Cl)
3B40 '

3850 *

3860 REM "LUMIERE"

3870 LET DC1)=SINCKC1}*(J-80)>

3880 IF KC3)=0 THEM 3930

3890 LET DC2)=2R+C22*DC1))

3900 LET DC3)=87+C50*DC1)>

3910 LET DC4)=CUNDCKC4))*CDC3)-pC2)))+D(2) '"TOM {iNO
3920 GO TO 3940

3930 LET DC4)=6U0+C44*DC1>>

3940 I,ET DC5)=12+ C4*0Cl )) 'LAMDA
3950 LF.T KC6)=6.2832/DC5)

3960 LET KC8)=C13-DC51/2 )*KC 7)

3970 LET KC9)=C13+DC5)/2)*KC7)

3980 "

3990 REM "TEMPERATURE"

4000 LET DC6)=SINCKC1)*CJ-120))

4010 LET DC7)=11.5+CS.5*DC 6 )> us'TEMP
4020 "

4030 REM "PROFONDEUR"

4040 |IF KC123)=0 THEM 40 70

4050 LET DCB)=1.49

4060 GO TO 4140

4070 LETKC10)=CCDC7)-3)/1700)+.0025
4080 LET DC8)=DC8)-KC10)

4085 LET KC135—1.313

4086 LET KC55)=2

408 7 LET RC150)=0

4090 |IF DC8)<=1.2 THEN 4110

'TOM DET



4100

no TO 4140

4110 LET D(8)=1«5
4120 S(15)=SC15)+KC61)

4130 K(135=3 “TURB.

4135 LET ’<(55) =10

4136 LET RCI50)=50

4140 RETURN

4150 *

4 160 *

4170+

4180 STOP

4190 REN" SUBROUTINE FONCTIONS DE GUIDAGE (I1) *
4200 *»

4210

4220 KC11>=T/K(7)

4230 REM "TEMPERATURE"

4240 D(10)=DC7)+(1+5*SIN(K(2)*(K(11)-9)))

4250 '

4260 REM "LUMIERE"

4270 IF T<=IUT(K(8)) THEN 4350

4280 IF T>=INT <K(9)+1) THEN 4350

4290 DC11>=DC4)*.5*C1+C OS CKC6)*AF3SCK (115-13)))
4300 IF K(3)=0 THEN 4370

4310 IF D(4)>CDC2)+(CD(3)-D(2))*.66)5THEN 4370
4320 IF DC4)<(D(2)+((DC3)-DC2))*.33))THEN 4370
4330 DC11)=CDC11)/4) +C(DC11)-(DC115/4))*RNDCKC4)))
4340 GOTO 4370

4350 LET DC11)=0

4360 *

4370 REM" TRANSPARENCE ET SELF-SHADING "

43BO LET D(13)=(S(1 )*S(4)*»92S5)+KC13) "EXT.
4390 RETURN

4400 *

4410

4420 *

4430 STOP

4440 REM "SUBROUTINE REGENERATION SEDIMENT"
4450 *

4460 "

4470 REM "FLUX NO3-"

44BO LET KC22)=10t(DC10)/27.6)

4490 LET KC23)=KC14)*KC22) "KDV

4500 LET KC24)=KC15)+KC22) ‘'KDS

4510 LET KC25)=KC16)*C10t(DC 105/25)) "KN7
4520 LET K(26)=KC17)*C10t(DC 105/14)) 'KN'S
4530 KC27)=9.5*C10f C-DC7)/9) ) “ZN Vv

4540 KC2B)=10*C10t(-DC7)/20)) "ZN S

4550 LET RC1)=SQRCKC18)/KC23))

4560 LET AC1)=CS(2)/14000)*KC20) "CONFERS.MICROMOL. /C M3
4570 RC1)=C-KC25)* CCCKC27)12)/21 +CKC27)*RC1)))+CKC1B)+AC1)))
4580 LET RC1)=R(1>/CKC27)+SQRCKC181/KC23)))

4590 LET RC2)=SQRCKC19)/KC24))



4 <800 At 1)=iSC2)/14000 )*K (2H
AB10RC2 )=C-KC2S)*CCCKC28) t2)/2)+iKC28)*RC2))) +CKC19)*A C1)))

4620
4630
4640
4650
4660
4670
4680
4690
4700
710
720
730
740
750
760
770
780
790"

4800
4810

4820
4830
4840
4850
4860
4870
4880
4890
4900
4910
4920
4930
4940
4950
4 960
4 970
4980
4990
5000
5010
5020
5030
5040
5050
5060
5070
5080
5090

IN

[ N O O N N N N

KC5)

KC5)

'".DROOP

LET RC2)=RC2)/CKC28)+SOHCKC19)/KC24)))
R(1)=-(((*93*R(1)>+C.07*RC2))>*8400*KC5)>
LET RC1>=RC1)/DC8) 'MIT-DEMIT NO3-/M3
A

REM "FLUX MH4 +"

LET R(3)=(EXP(.09*0(10)+4.1))/1440

LET RC4)=RC3>-CKC25)*KC27)*8400)

LET RC5)=RC3)-CKC26)*KC28)*8400)

LET IU6> =(t.93*Rf4) >+C.07*RC5) ))*K(5)

LET R<6)=RC6)/D< 8) '“AMM-MIT MH4+/M3
RETURM

>

STOP

REM"SURROUTIME FLUX PHYTOPLANCTON"

‘m

REM "FI (1 V*

IF DC11 )=0 THEM 4960

LET At1)=D (11)/K(30> 10 /1K
LET AC2)=fDCI1)*EXPC-DC13)*DC8)))/KC30)

IF KC 121)=0 THEM 4920

IF KC121)=1 THEM 4890

LET RC7)=ACI)/CSQRC 1+ttAfl >/2.6) »2)) )

LET Rf 8>*=AC2)/CSQRC 1+CCAt2)/2.6> »2)))

GO TO 4940

LET RC7)=2*ATMCAC1)/2>

LET RC8)=2*ATMCAC2)/2)

GO TO 4940

LET RC7)=LOGCAC1)+SQRC1+CAC1)t2)))

LET RC8>=L9GCAC2>+SQRC1+CAC2)t2)))

LET RC8)=CRt7)-RC8))/ CDC8)*DC13))

GO TO 4950

RC 8 ) =0

REM"FCO )"

IF KC122)=0 THEM 5020

LET RC9) =C C1-KC34) )*C 1- CKC31 )/5C5) ))>+KC34)
GO TO 5040

LET RC9)=CCC1-KC 34))*CSC6)-KC31)))/CKC32)-KC31)))+KC34)
*

REM " FCT )"

LET RC10)=KC35)tCCDC10)-11.5)/10)

REM " FCM)"

IF DC8)=1.5 THEM 5110

LET RUI >=CCI-KC 120) >*CDC 11)/DC4) ) >+KC 120)



5100 GO TO 5130

5110 RC11)=.5

5120 *

5130 REM "F2Cl >"

5140 LET RC13)=KC39)+CC1-KC39))*RCR))
51 50 '

5160 REM"FCMO03)"

5170 RC14)=SC2)/C KC40)+SC2))

5180 *

5190 REM " FCNH4)"

5200 RC15)=SC3)/CKC45)+SC3))

5210"

5220 REM "F CNO3+NH4 )"

5230 LET RC70 )=C5C2)+SC3))/CCCKC40)+KC45))/2) +CSC2)+SC3)))
5240 1

5250 LET RC16)=RC10)*RC11)*SC 1>

5260 REM °'"ASSIMILATION] C”

5270 RC12) =KC29)*RC 8)*HC9)*RC186)
5280 *

5290 REM" ASSIMIL+ M GLOBALE "

5300 LET RC71) =C<KC38)+KC46))/2)*RC70)*RC16)* CCRCB)+R C13))/2)
5310

5320 REM” FRACTION] NH4 "

5330 LET PC18)=SC3)*RC13)*R C15)

5340 LET RC18)=RC13)/CRC18) +C3C2)+RC8)*RC14)))
5350 REM" FRACTION] NJO3 "

5360 LET RC17 )=1-RC18)

5370 ¢

5380 REM" ASSIMILATION! NH4 "

5390 LET RC72 )=RC18)*RC71)

5400 -

5410 REM" ASSIMILATION] MO03 "

5420 LET RC73)=*RC17)*R C71)

5430*" .
5440 REM "RESPIRAT |OM"
5450 LET RC19>=C2*KC41)*RC12))/CKC29>*SC1)) "PHOT.RESP.

5460 RC20)=KC41)*RC10)*C .33 +CC1-.33)*RC 8)))
5470 RC21)=HC19)+R C20)

54 80"

5490 REM" EXCRETIOU "

5500 RC22 )-KC42)*RC12 > 'EX C
5510

5520 REM "MORTALITE"

5530 RC24)=KC37)+CKC36)/ CRCO)*RCil)))

5540 RETURN

5550 "

5560 "

5570 "

5580 STOP
5590 REM" SUBROUTINE ULVA "



5600

5610 »

5620 IF (J-KCOA>)>K<65) THEN 5660

5630 IF U<K(6A) THEN 5660

5640 LET EC42)=KC 68 )/ C1+EXPCKCG67)-CKC66)*CJ-KC6A)))))
5650 GO TO 5570

5560 LET RCA2)=KC97>

5670 LET K<98)=D(8)*K(69)

5680 LET RCA4)-C»7*R(42))/(KC98)*5) *UPT + N/DELTA
5690 LET RC74)=RC17)*RC44 ) '"UPT.NO3

5700 LET RC75)=RC18)*H C44 ) MJPT.NHA

5710 LET RC43 )=C»07*R(A2))/KC 9R) "EXC. C/DELTA
5720 RETURN

5730

5 7A0 *

5750 "

5760 STOP

5770 REM" SUBROUTINE DIATOMEES BENTHIQUES

5780"

5790

5800 IF J<K(99) THEN 5830

5810 LET P.C60)=KC102)/C 1+EXPCKCIOI )-CKC100)*CJ-K<99>))>>
5820 GO TO 58A0

5830 LET RC60)=KC103)

5SA0 LET KC98)=DCB8)*KC69)

5850 LET RC61>=C.7*R(60))/CK(9S>*5) MJPT. N/DELTA
5860 LET RC76 )=KC17)*R C61 ) "UPT. Nf)3

5870 LET R (77 )=RC 18) *RC 61) MJPT. NBA

5880 LET RC62)=C.07*P.C60 ))/KCO9R) "EXC . C/DELTA
5890 RETURN

5900 "

5910"

5920 "

5930 STOP
59A0 REM" COPEPODF.5 HOLOPLANCTUMIOUES "

5950 *

5960

5970 REM" ECLOSIONS "
5980 9=0

5990 Vv=J 'NUM.COHORTE

6000 IF W>=CKC48)+1+Y) THEN 6070

6010 FCW)=K(A9)*-CC0SCB6«28*CU-KCAR))/Y)-1)

6020 V=FCW)

6030 ZCW)=FCW)*K(50)

60A0 CCW)=0

6050 B CN>=KC50 >

6060 GO TO 6080

60 70 W=KC48 )+Y

6080 RC29)=RC37)=R(30)=SC 7)=SCR)=SC 9)=SC10)=SC11)=SC 12)=SC 13)=0
6090 '



6100

6110 FOH K=CKC48)+1) TO T

6 120 | F ZCKXO THEM 6730

6 130 '

6140 *

6 150" REK" FOMCTIOMS BIOLOGIQUES

6 160 *

6 170 REM" | MOEST | OM

6 180 RC31XCEXPC(-.31+LOGCBCK)/1E-5))+6.1>)/2400
6 190 RC32 )sR C31 )* C1-EXP CKC54)* CCKC55)*SC14))- 15>>> 'RATI OM/H
6200 MCK)=RC32)*Z CK)*24 '-GRAZ/JOUR

6210 *

6220 REM" RESPIRATIOM

6230 RC33)=C10» CCCLOGCBCK )*2+5))*.4343*-309)+.015))/400
6240

6250 REM" EXCRETIOM SOLIDE ET D.O.C.

6260 RC34)=KC56)*RC32)

6270 GCK)=RC34)*ZCK)*24 'EXCR/JOUR

6280 *

6290 REM" EXCRETIOM MH4+

6300 RC35)=TC57)*RC32 )

6310 ECKXRC35)*ZCK> *24

6320 "

6330 REM" MORTALITE

6340 I F DC8)=1.5 THEM 6370

6350 RC35)=K(58)

6360 GO TO 6400

6370 RC36)=KC58)*2

6380 F

6390 ¢

6400 REM" EOUATIOMS " -

6410 X

6420 FCK)=FCK)- CCRC35) *ZCK) *24) /BCK) )

6430 IF IMTCFCXIX1 THEM 6720

6440 ZCK)=ZCK)+CCHC32)-RC33)-C1.5%3C34)XRC36)>*2ZCK) *24)
6450 IF ZCKXO THEM 6720

6460 BCK)=ZCK)/FCK)

64 70 IF BCK)<KC 51) THEM 6510

6480 IF BCKXKC52) THEM 6540

6490 IF BCKXKC53) THEM 6570

6500 GO TO 6640

5510 SC8)=3C8)+FCX) *TOTAL . MAUPLeCMB)
6520 SC9XSCI9XZCK) 2 1 CBIOM.)
6530 GO TO 6590

6540 SC 10 XSC 10XFCK) I CcopITES CMB)
6550 scil )=scII)+zCK) ” 1 CBIOM.)
6560 GO TO 6590

6570 SC12)=SC12)+FCK> 7 L  ADULTES CMB)
6580 SC13XSC 13)+2CX) ¥ CBIOM.)
6590 SC7)=SC7)+ZCK> BT OMASSE



6 600 RC29)=RC29)+MCK> ’ " GRAZ | MG
5610 RC37)=RC37)+GCK) 'EXCR D.O.C.

6 690 RC30)=RC30)+ECK) ’ " MHA +
6630 GO TO 5730

6640 IF CCK)=0 THEM 6560

6 650 GO TO 6720

6660 FCK)=FCK)*KC59)*KC60) "2EME GEM.
6670 SC8)=SC8)+FCK) '"TOTAL MAUPL.iMB)
6630 ZCK)=FCK)*K<50)

6690 SCO9)=SCO9)+ZCK) oo CBIOM.)

6 700 CCK)=1
6710 GO TO 6730
6 720 ZC10=0
6 730 MEXT K

5 7A0

6 750 *

6760 RC29)=RC29)/CKC69)*XC55)) + GRAZ SUR PUYT./DELTA
6 770 RC37)=RC37)/KC69) + EXCR D.O.C./DELTA
6730 RC30)=RC30>/KC69> *+ EXCR NH4+ /DELTA

6 790 RETURM
6 BOO™'

6810"

6820 '

6 830 STOP
6860 REM" SUBROUTINE POLYDORA "
6850 "

6860 J

6870 LET SC35
6880 LET RC80

=KC111>*.5*C1+SINCC6.28*CJ-11>)/45))
=S C35)*KC112)

—_— — — —

6890 LET RCRI )=RC80)/CKC69)*KC55)) 'mGRAZ C/DELTA
6900 LET RC82)=CRC80)/2)/KC69) ‘'msEXC. DOC/DELTA
6910 LET RC83)=CRC80)*.06)/KC69) *EXC. MH4/DELTA
6920 RETURM

6 930 -

6940 "

6950"

6960 STOP

6970 REM" SUBROUTINE CREPIDULA "

6980*

6990 *

7000 LET SC35)=KC11A)*.5*C1+SIMCC6.2R*CJ-11))/45))
7010 LET RC84)=3C36)*KC115)

7020 LET RC85)=R(84)/CKC69)*KC55)) "GRAZ. C/DELTA
7030 LET RC86)=CRC84)/2)/KC 69) "EXC. DOC/DELTA
7040 LET RC87)=CRC84)*.06)/KC69) '"EXC. NH4/DELTA
70 50 RETURM

7060 *

7070

7080 °

7090"



7100
7110
7 180
71 30
7 1/;0
7150
7150
7170
7 1HO
7190
7200
7210
7220
7230
72/10
7250
7250
72 70
7280
7290
7300
7310
7320
7330
7340
7350
7360
7370
7380
7390
7400
7410
7420
7430
7440
7450
7460
7470
7480
7490
7500
7510
7520
7530
7540
7550
7560
7570
7580
7590

STOP
REM" SUBROUTINE ZiKIBENTHOS "

*

IF J<K( 104 ) THEN 7170

LET P.C63 >=K( 107>/< 1+EXP<K< 10S8) - (KC 105) *< J-KI 104) ))) >
GO TO 71GO

LET RC63)=KC108 >

LET KC9G)=D(8)*KC®69)

LET R (64 )="1(S3)/KC98)*K(55) "“GRAZ*G/DELTA

LET RC65)=CRC63)/2)/KC98) 'sEXC. DOC/DELTA
LET RC6S)=CRC63)*.06>/K (98> 'EXC.NH4 /DELTA
RETURN

i

STOP

REM "SUBROUTINE REGENERATION PELAGIOUE"

*

*

REM" TURN-OVER RAPIDE"

LET RC257=KC44)*RC22)*S(4)*S C6) "“MH4 <EXC .PH YTO
LET RC45)=CKC44)*RC43>)/5 " " ULVA
LET RC78)=CKC44>*RC62>)/5 " " DIAT.
LET RC46)=KC44)*RC24)*SC4)*SCfi> 'm "  MORT .PHYTO
IF SC14XSC17) THEN 7390

RC281-RC46) ‘T-0 RAPIDE

RC 38)=0
GO TO 7460
IF FI(24 )<CRC 12 )-RC21)-RC22)) THEN 7430
R(28)=R(45)

RC38)=0
G) TO 7460

RC28 >=H(46)*K (62) 'T-D RAPIDE
R(38)=C1-K(62))*RC24)*S (4) 'D.0.C.

HEM" TURN-OVER LENT "
LET RC39 )=P.C38 T+RC51 )+B C54 )+RC 82 )+RC86) +RC 65 ) +R< | 50 )

RC40XSC 15>/CKC63)*KC69 >) "FLUX -
RC41)=R (40 )/ 5 "-FLUX NH4 +

RETURN

STOP

REM" SUBROUTINE PRINTING/PLOTTING "

GO TO 7770'SHUNT PLOTTING
MI=0/10

'"FLUX



7 £fi00 1*2= IMT CMI )

7610 IFCM1-M2)=0 THEM 7640

7620 IFCM1-M2)=.5 THEN 7710

7630 GO TO 7770

7640 PI =IMTCDC7) *3)

7650 P2=INTCDCS8)*50)

7660 IF P2>P1 THEM 7690

7670 PRIMT TAP CO) ;M*" ITABCP2) »" *" ITAD CPI );"#*'
7680 GO TO 7770

7690 PRIMT TABCO) JTAB CPI) ;TAB CP2) 1"
7700 GO TO 7770

7710 P3=INTCDC4)/2)

7730 P4 =IMT CDC5) *2)

7730 IF P4>P3 THEM 7760

7740 PRINT TABCOIJ"+"»TABCP4)I" ITABCP3)J"+"
7750 GO TO 7770

7760 PRIMT TABCO)J" ; TABCP3)I"+” ITABCP4>J"
7770 IF T=1 THEM 7790

7780 GO TO 7800

7790 IMPOT X 'X=1 THEM 24K CYCLE
7800 IF X=1 THEM 7830

7810 IF T=KC69)/2 THEM 7830

7830 GO TO 8050

7830 PRIMT J,T,CIMTCDCl1)*100>)/100>CIHTCDC10>*100>)/1005DC 13)
7840 PRIMT

7850 PRIMT SC40)JSC41>>S<42)*SC43)*SC1)*SC43>
7360 PR IMT

7870 PRINT RC1)#RC6)jRC8)IJRC13)»RCOI)

7880 PR IMT RC10),RC14),PCl1l5),RC70),RC11I)
7890 PRINT R(12)*R(73)JRC72)»R(71 )

7900 PR IMT n< 19>3IU20 )JR(2 1>*RC22 )>R (24 >
7910 PR IMT

7930 PRINT SC15)3RC39)JRC40)

7930 IF T=KC69)/2 THEN 7950

7940 GO TO 8020

7950 PRIMT

7960 PRIMT V,SC21)*SC23)>SC25)

7970 PRINT RC50)»P.C51 )gRC52)

7980 PR IMT" ",SC23),SC30)*sSC32>

7990 PRINT RC53)jRC54)3JRC55)

GOGO PR IMT

8010 PRINT R(44)>R(61)#RC81)#RC85) *RC64)
8030 PR IMT

8030 PR IMT

8040 PR INT

8050 RETURN

8060 END



ableoy



Tableau 1. Inventaire des populations phytoplanctoniques

du Bassin de Chasse (+ protozoaires]

Remarques : 1) La nomenclature suit la "check-list" de Parke S Dixon (1968)
en ce qui concerne les flagellates (sauf les Euglenophycées)

et celle de Hendey (1974) en ce qui concerne les Bacillariophycées.

2) Les numéros de codes servent a désigner les especes dans les

graphiques et tables ultérieurs.

3) Quand un méme numéro recouvre plusieurs especes (ex : A 4),
toute référence a ce numéro est une référence a une de ces

especes.

4) La liste des Bacillariophycées est loin d'étre exhaustive
il s'agit ici des espéces apparaissant dans le "plancton
d’Utermdhl"” qui est moins diversifié que 1’échantillon Important

gu’on peut obtenir avec un filet a plancton.



Tableau

Classes

Cryptophyceae

Dynophyceae

Haptophyceae

Chrysophyceae

Bacillariophyceae

Inventaire des populations phytoplanctoniques

du Bassin de Chasse (+ protozoaires)

Espéces

Plagioselmis punctata Butcher

Hemiselmis virescens Droop

Chroomonas sp. (?)

Cryptomonas spp. (une dizaine d'espeéces)

Exuviaella sp.

Katodinium rotundatum (Lohm.) Loeblich III

Katodinium sp.

Gymnodinium pygmaeum Lebour

Gymnodinium spp.

Spirodinium sp.

Peridiniaceae (1 espece)

Chrysochromulina spp. (6 espéces)

cf. Isochrysis sp.

Apedinella spinifera Throndsen

Pseudopedinella sp,

Pseudokephyrion formosissimum Conrad

cf. Pavlova sp.

espéces hétérokontées (2 especes)

especes diverses (5 especes)

Thalassiosira pseudonana (Husted)

Hasle & Heimdal (Cyclotella nana Hust.)

Thalassiosira decipiens (Grunow) JSrgensen

Thalassiosira sp,

Skeletonema costatum (Greville) Cleve

Chaetoceros sociale Lauder

Chaetoceros sp!

Biddulphia sp.

Rhizosolenia sp.

Asterionella glacialis Castracane
(Asterionella japonica Cleve 8 Mdéller)

Cylindrotheca closterium (Ehrenberg)Reiman & Lewin
(Nitzschia closterium Ehrenberq)

Navicula spp.

Code
A 1
A 2
A 3

A 4
B 1
B 2
B 3
B 4
B 5
B 6
B 7
c d
c 2
D d
D 2
D 3
D 4
D 5
D B
E 1
E 2
E 3
E 4
E S
E 6
E 7
E 8
E 9
E du
E. dd



Tableau 1

Classes

Prasinophyceae

Chlorophyceae

Euglenophyceae

PROTOZOAIRES

(suite]

Espéces

Pyramimonas grossii Parke

Pyramimonas spp. (2 espéces)

Platymonas tetrathele G.S. West

Pterosperma sp.

Nephroselmis sp.

Micromonas sp.

Chlamydomonas sp.
Nannochloris maculata Butcher
Chlorococcale (1 espeéce)
Volvocale (1 espece)

Eutreptiella marina da Cunha

Oxyrrhis sp.

flagellates cf. Bodo sp.
cf. Strombidium sp.
Tintinnides sp.

cf. Mesodinium sp.

Code
F 1
F 2
F 3
F 4
F 5
F 6
G 1
G 2
G 3
G 4
H 1
I 4
I 2
I 3
I 4
I S



Tableau 2. Appréciation semi-quantitative du phytoplancton observé frais,

au point central du Bassin de Chasse en 1971.

Echelle d’abondance : 1 présent

3 relativement abondant

5 abondant

6 trés abondant

Tableau 3. Enumération du phytoplancton au point central du Bassin de Chasse

en 1971 (méthode d'Utermohl)

1 0
2 10
3 100
4 1.000
5 10.000
6 100,000

Indice de diversité de Shannon et

S
D = - E P
i-1
ou Pi * rrijM
S = nombre

M * nombre

= nombre

Tableau 4, Appréciation semi-quantitative du
point central du Bassin de Chasse

le tableau 2)

a 10 cellules
a 100 !
a ~ Qoo £
a 10.000 .
a 100.000 ?
a 1.000.000 .

Weaver, calculé sur les chiffres

log- P,
1

total d'especes
total d'individus

total d'individus de l’espéce i

phytoplancton observé frais, au

en 1972 (méme échelle que pour

Tableau 5. Enumération du phytoplancton au point central du Bassin de Chasse

en 1972 (méthode d'Utermdhl) (méme échelle que pour le tableau 3)

réel



Especes n

Tableau 2



Espéces

Diversité

Dates

P.LJT L1
Tableau 3

15_

CM

e



1972 Dates

Espéces

id

Tableau 4



1972

Espeéces

Diversité

CD

Dates

Tableau

5

CM

a o ©o @

— 1 M



Classes

Cryptophyceae

Jinophyceae

.! >iophyceae

'ysophyceae

__cillariophyceae

Prasinophyceae

Euglenophyceae

Tableau 6.

Espéces

Plagioselmis punctata
Chroomonas sp.
Cryptomonas sp.l
Cryptomonas sp.2
Katodinium rotundatum
Chrysochromulina sp.1l
Chrysochromulina sp.2
Apedinella spinifera
Thalassiosira pseudonana
Thalassiosira sp.
Skeletonema costatum
Asterionella japonica
Pyramimonas grossii
Nephroselmis sp.

Eutreptiella marina

Conversidns

Code

Al

A3

A4

A4

B2

Cl

Cl

01

El

E3

E4

E9

Fl

F5

H5

Volume

(u3)

30

15

120

546

266

30

300

200

30

1400

128

BOO

150

15

2440

Poids

(picoprammes C)

6.8

19.5

61.7

35.9

39.1

28.7

126.2

20.5

82.5

23.1

192.5

volume-biomasse carbonée

pour les especes dominantes du Bassin de Chasse.



Date

Tableau

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

72

.72

.72

.72

7.

Biomasse
(mg C/m

d'apres volume

90

13

99

63

31

153

166

143

494

274

436

846

1014

557

BiQma9SP
)d'apres
chloroohylleix 45]

36

22

463

134

433

225

130

45

112

225

535

562

472

720

900

697

1170

1930

737

Rapport C/chlor.
(avec biomasse déduite
du volume cellulaire)

10.

12.

21.

12.

13.

13.

30.

13.

31.

32.

23.

31.

Comparaison du calcul de biomasse

carbonée a partir de deux techniques 1

détermination de chlorophylle a et comptages.



Date

27.5.

10.6.

17.6.

24.6.

15.7.

23.7

29.7.

19.9.

moyen

o

index

station 3

Tableau

.71

71

.71

71

71

71

.71

71

71

71

71

ne

3 du max.

9.

12.

24

34.

36.

13.

14.

59.

102.

33.

29.

13.

34

10

2

11

.32

70

94

09

86

66

95

74

00

33

.08

0 %

.30

Chloroohylle a

io.

13.

20.

13.

13.

23.

43.

21

16.

17.

52

.43

82

40

02

94

35

50

.25

92

.11

66

.19

18.27

12.00

21.19
16.54
21.48
13.01
17.70

18.°5

1.00

3
(mg/m )

Station

22.

33.

33.

44,

14.

17.

18.

15.

18.

24.

22

67

95

94

89

71

61

79

05

67

14

78

.62

.83

.54

11.

11.

15.

12.

14.

21

16.

13.

14.

13.

39

aux 5 stations du

Bassin de Chasse en 1971,

96

.59

34

96

13

81

.45

75

64

14

.34

14

.89

15.

17

70

27.

13.

16.

27.

39.

21.

18.

20

26

.36

.57

92

83

59

14

21

14

74

.80

.50



.00

10

.20

.50

.20

.50

80

10

80

00

20

00

.30

.50

70

.40

.70

.50

.50

Date Station
1 2 4 5 m o]

2.2.72 7.20 0.52 2.39 4.79 1.86 3.35 66.

0.3.72 0.35 0.52 0.25 0.26 0,17 0.30 40
21.3.72 3.19 1.32 11.20 15.20 11.20 8.42 83.
29.3.72 2.93 1.06 1.32 1.59 2.92 1.96 61
11.4.72 4.79 5.86 9.07 9.87 6.39 7.19 37
18.4.72 67.01 8.01 2.66 22.41 13.87 22.79 92
25.4.72 7.60 2.12 1.86 3.19 2.66 3.48 50

4.5.72 0.79 0.52 1.32 0 0 0.52 128.
18.5.72 1.05 0.52 1.59 0 1.32 0.89 83.
24.5.72 3.72 2.39 1.05 5.86 3.99 3.40 53.
31.5.72 5,32 2.12 3.19 2.65 - 3.32 46.

6.6.7.2 18.94 4.53 12.54 20.01 26.15 16.43 51.
14.6.72 30.96 3.99 11.73 22.42 15.28 17.07 65.
20.6.72 15.47 7.46 6.66 13.34 10.67 10.71 45.
28.6.72 27.49 2.92 14.94 17.87 13.07 15.25 50

5.7.72 32.29 5.86 10.95 29.89 16.27 20.65 60
12.7.72 17.34 13.87 9.60 17.61 9.33 13.54 41.
26.7.72 97.10 6.39 21.88 42.70 54.45 44 .51 30
2.8.72 27.75 16.00 40.57 27.75 37.36 29.86 33

9.8.72 22.68 25.62 11.47 22.68 24,55 21.39 18
moyenne 19.70 5.58 9.21 14.00 13.29 12.25 60
% du max. 100 n 28 % 47 % 71 % 67 %

index ./.

station 3 2.14 0.61 1.00 1.52 1.44

M
Tableau 9. Chlorophylle a (m*/m ) aux 5 stations du

Bassin de Chasse en 1972. Calcul des indices d'hétérogénéité.



Date

Station

66.

27

52.

31.

40.

71.

62

32

56.

21.

38.

57

55.

56.

62.

24.

67.

39.

11.

46.

50

.20

80

50

60

00

.20

.20

10

70

20

.50

00

30

60

70

60

00

60

02

1 3 m
2.3.72 5.71 1.11 4.14 7.99 2.86 4.36
9.3.72 2.26 1.67 1.60 2.78 1.80 2.02
21.3.72 9.45 24.81 26.43 22.9F 11.95 19.11
29.3.72 5.46 1.99 5.75 6.4 7.88 5.49
11.4.72 4.93 7.37 11.70 13.11 11.17 9.65
19.4.72 97.49 34.77 8.80 19.70 40.12 38.17
25.4.72 15.77 4.89 5.96 12.73 6.65 9.19
4.5.72 3.30 1.61 1.15 1.36 1.61 1.90
16.5.72 5.91 5.77 4.05 2.45 2.58 4.15
24.5.72 7.77 6.16 3.85 10.66 7.77 7.64
31.5.72 31.75 17.75 19.56 23.66 34.75 25.49
6.B.72 72.53 14.71 43,30 63.88 81.77 59.23
14.6.72 72.46 12.00 35.00 64.16 62.01 49.13
28.6.72 66.30 14.62 38.52 51.98 29.01 40.08
5.7.72 78.10 17:04 39.07 72.02 37.19 48.68
12.7.72 47.03 29.12 39.41 48.54 35.71 39.76
26.7.72 181.44 22.95 55.44 97.73 115.94 94.67
2.8.72 89.18 68.26 147.70 109.39 141.91 111.28
9.B.72 78.06 85.75 61.84 71.14 71.76 73.70
moyenne 45.52 19.70 29.07 38.03 37.07 33.87
h du max 100 % 43 * 64 % 64 * 8l %
index ./.
station 3 1.57 0.68 1.00 1.31 1.28

Tableau 10. Production potentielle (mg C/m /h) aux 5 stations du

Bassin de Chasse en 1972. Calcul des indices d'hétérogénéité.



Data

14.3.73

29.3.73

11.4.73

10.4.73

25.4,73

15.5.73

23.5.73

30.5.73

13.6.73

19.6.73

27.6.73

11.7.73

moyenne

\ du max.

index ./.
station 3

Tableau 11.

6.

10.

27

10.

27.

10.

56.

30.

61.

41

21

10

1.

01

.47

.09

.75

.01

29

.37

.35

02

11

02

34

70

01

.39

.30

0\

65

Chloroohylle a

6.68

28

11.

16.

15.

3B.

20.

11.

54

.47

.54

.14

.74

.01

.30

.14

48

15

62

.01

05

70

.60

50

.89

4.67

1.07

22,30

10.02
24.43
42.72
29.77
15.36

14.96

12.91

61

1.00

3
(mg/m )

Station

0.01

4.01

0.00

40.06

0,01

16.08
30.10
79.77
50.07
20.04

11.35

20.44

aux 5 stations

Dassin de Chasse en 1973,

10.

30.

104.

27

16.

16.

79

du

.57

.67

.34

.34

.47

.67

.37

.21

.34

95

71

90

.37

42

.01

76

.30

16.

25

59.

35.

29.

16.

17.

.gb5

.93

.50

.32

.00

.17

.41

06

.39

53

35

47

66

09



.23

.68

.04

31

.90

39

82

.20

.76

05

.54

95

.02

17

93

Date Station
14.3.73 10.22 3.97 5.22 4.67? 7.12 6
28.3.73 10.19 5.36 4.72 4.47 13.64 7
11.4.73 18.29 10.91 5.28 8.29 6.45 9
18.4.73 22.12 11.73 14.75 22.61 30.35 20.
25.4.73 3.80 5.20 3.41 3.72 8.26 4
2.5.73 22.58 8.59 19.75 14.16 15.74 16.
3.5.73 126.75 38.31 85.77 175.92 107.47 115.
15.5.73 15.29 33.37 20.46 34.28 32.60 27
23.5.73 42.22 21.78 20.41 16.23 8.16 21
S.6.73 47.17 55.21 97.63 126.91 112.30 09.
13.6,73 152.34 23.20 104.90 123.27 99.09 101
19.6.73 91.30 103.50 87.64 152.24 00.56 106.
27.6.73 304.75 127.86 103.92 269.10 34.48 178
11.7.73 190.93 42.18 65.41 57.93 34.52 76.
moyenne 74.85 39.38 45.66 72.75 47.20 55.
% du max. 100 ». 53 % 6l % «T % R3 %
index ./.
station 3 1.64 0.86 1.00 1.59 1.03
Tableau 12. Production potentielle [mg C/m3/h) aux 5 stations du

Bassin de Chasse en 1*373.'



Date

21.3

29.3

11.4

13.4

16.5

24.5

31.5.

14.6.

15.6.

20.6.

29.6.

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

72

.72

72

72

72

72

72

Tauleau 13.

330

155

452

7960

413

37

337

245

714

17956

5614

10431

25523

47829

Nombre de cellules/ml aux 5 stations du

171

93

421

1362

402

49

582

851

153

2684

2558

13106

14570

12335

18614

Bassin da Chasse en 1972.

3728

131

531

329

525

195

620

381

1521

7636

10426

11435

15042

48252

33315

Station

3071

300

753

1393

565

30

211

1129

433

14730

3072

25180

9900

37532

1936

251

1055

33RS

420

10

398

1341

428

12524

13218

17366

16368

7555

20357

Calcul des indices d'hétérogénéité.

1357

136

643

9170

466

66

429

949

660

11116

10400

11223

16.13

20713

320Sn

115

56

45

20

71

49

91

66

61

39

46

26

RO



Oats Station

1 2 3 4 5
(x TOMB) (x 11£B) (x 10~6) (x 10%B) (x 10'6)
21.7.72 0.0100 0.00S0 0.0030 0.0050 0.0060
29.3.72 0.0190 0.0110 0.0100 0.0050 0.0120
11.1.72 0.0110 0.0140 0.0170 0.0130 0.0060
13.4.72 0.0030 0.0040 0.0030 0.0120 0.0040
25.4.72 0.0130 0.0050 0.0040 0.0060 0.0060
4.5.72 0.0210 0.0110 0.0070 — -
24.5.72 0.0150 0.0030 0.0030 0.0040 0.0070
31.5.72 0.0070 0.0140 0.0020 0.0050 -
6.6.72 0.0010 0.0070 0.9H20 9.0010 n.nn?n
14.6.72 - n.on20 0.0010 — O.on”n
20.6.72 0.0015 N.oo°5 0.0004 0.0905 n.onng
23.6.72 0.0010 0.0002 0.0°03 9.0029 0.9020
5.7.72 0,0707 0.0n03 0 .0006 0.0004 0.oong
Tableau 14. Teneur en chlorophylle a /celluis (ra®/cell..) aux 5 stations

du 8assin de Chasse en 1°72.



Espéce

Pyramimonas (F1)

Plagioselmis (Al)

Pseudopedinella (D2)

Nephroselmis (F5)

Total

Tableau 15.

phytoplancton,

Calcul de 1'indice d'hétérogénéité et de 1'indice de diversité D.

2350

1095

336

116

4697

Nombre de cellules

3670

6600

050

850

12066

3900

6740

360

122

11210

1.20

(cell/ml)

Station

1770

1035

674

2570

6049

aux 5 stations du Passin de Chasse,

[Shannon et Weaver)

pour 4 eenres de

5 m
4950 3344
0450 5120
1040 655
2570 1247

17010 10366
1.60
le 15.6.73.

45

75

60

140

46



Date

16.5.72

24.5.72

31.5.72

15.6.72

20.6.72

28.6.72

Tableau 16.

Espéce
1
|l1

01 233

92
«
F1l 0
D1 92
Al 153
v o
D1 544
Al 73
Fl 85
D1 116
a1 1840
Fl 16000
D1 336
Al 1895
Fl 2350
D1 0
Al 1835
Fl 1350
01 153
Al 2540
Fl 9720
01 o
Al 1 10250
Fl 673

(Apedinella (D1),

472

104

471
380

153

24
550
2110

858
6680
3670

4200
1010

1935
1650

11900

674

Station

430
104

210
82
12

660
403
385

890
2020
4660

368
6740
3980

30
2570
1100

214
4230
7800

61
13250
367

Evolution des nombres de 3 espeéeces

pendant leur période de végétation

Plagioselmis (Al)

et Pyramimonas (F1})

aux 5 points du Bassin en 1972.

110
101

1160
269

306
122

54

214
2680

11750

674
1835

1770

2380
1500

624
165
9110

21500

275

245

153

1210
631

428

128
3380
9010

1040
8450
4950

2500
918

1190
4730

9600

581



Date Facteur de variation

29.3 - 30.3.7 2.15
11.4 - 12.4.72 1.60
31.5 = 1.6.72 1.03
6.6 - 7.6.72 1.70
15.6 - 16.6.72 1.34
27.6 - 28.6.72 1.76
4.7 — 5.7.72 1.71
11.7 - 12.7.72 1.25
15.7 - 19.7.72 1.02
25.7 = 26.7.72 1.84
1.8 = 2.3.72 4.56
3.8 = 9.9.72 1.14
14.3 - 15.3.73 2.66
15.3 - 16.3.73 1.37
16 - 17.3.73 4.37
13.3 - 20.3.73 3.06
20.3 - 21.3.73 1.99
21.3 - 22.3.73 1.32
22.3 - 23.3.73 2.46
23.3 - 29.3.73 1,42
10.4 - 11.4.73 1.12
23.5 - 24.5.73 1.37
29.5 - 30.5.73 1.42
1 - 2.6.73 2.67
2.6 - 3.6.73 1.16
3.6 - 4.6.73 2'.03
moyenne 1.90
29.5 .73 MIN-HAX 4.00
6.8 .73 MIN-MAX 9.95
2.4 .73 MIN-MAX 2.08
18.5,.73 OIN-MAX 5.56
moyenne 3.87
Tableau 17. Rapport des productions potentielles d'un lour A

l7autre ou du minimum au maximum lors d’un cvcle de 24 heures.



21.

29.

11.

1R.

25.

19.

21.

31.

14.

20.

12.

26.

index moyen /.
station 3

Tableau 18.

Gate

10.

23.

57.

49.

39.

33.

56.

55.

33.

99 (0.

.17 (G.

.79(0.

.17 (4.

.95(0.

.16(0.

.33(0.

59 (2.

64 (1.

.45(0.

52 (1

64 (1

00 (1

73 (2.

97 (0

39(0.

Paoport

37)

93)

40)

77)

39)

90)

39)

07)

15)

32)

.51)

.37)

.09)

63)

.53)

94)

.23)

(entre parentheses

53.93 (1.

1.57(0.

2.99(0.

31.19(3.

7.91(0.

1.77(0.

5.93(1.

11.10(0.

13.06(0

4.04 (0.

9.52(0,

16.2-3(0.

24,22 (0.

5.73(0.

54.55 (0.

35.19(0.

Pvitro

— — aux 5 stations du Bassin de Ohassn en 1972

34)

35)

52)

72)

61)

34)

65)

90)

.20)

20)

30)

77)

27)

52)

.93)

50.17

20.37

32,12

28,42

31.36

21.55

104,80

39.75

(1)

23.

77 (1.

13(0

.91 (1

.00 (1.

.16 (0.

.65(0.

.07(9.

16.

57,

40

37

24 (1

01 (1.

.22(0

.P6 (1

.33 (1.

30.

31.

52.

30

index Dar rannort

.47(0.

A

57 (0.

95 (1.

90 (0.

.79)

07)

.54)

69)

45)

51)

51)

.49)

14)

.40)

.27)

37?)

10)

79)

97)

.14)

10.

15.

61

43.

24.

75.

26.

36.

105.

22.

la station 3

3 rapport des productions intégrées aux 5 stations)

07(0.34)

.01(0.67)

.46(0.95)

.79(2.16)

.7TKO0.7P)

.35(9.40)

L77(1.94)

67(4.37)

,7°(1.79)

36(2.13)

06(0.75)

20(0.09)

67(0.05)

47(1.69)

00(1.01)

75(0.57)

(1.0°)



Valeur Valeur Valeur

Date brute Contrdla nette supposée Oif-férence id. % total
globale (1) globale phyto "(-bactéries)
14.3.73 1.10 0.07 1.11 0.037 1.07 9R
15.3.73 0.33 0.04 0.29 n.oi3 0.27 03
16.3.73 0.42 0.02 0.40 0.010 0.39 97
19.3.73 0.31 0.07 0.24 0.004 0.23 95
BT < L8 0.22 0.03 0.19 0.005 0.13 94
28.3.73 0.41 0.29 0.12 0.030 0.09 75
4.4.73 0.41 0.03 0.33 0.022 0.31 m
11.4.73 0.37 0.24 0.13 0.033 0.10 76
18.4.73 0.55 0.30 0.25 0.03qg 0.16 64
25.4.73 0.40 0.22 0.13 0.022 0.16 93
2.5.73 1.43 0.16 1.27 0.124 1.14 89
9.5.73 1.17 0.43 0.69 0.503 0.13 26
16.5.73 0.76 0.26 0.50 0.124 0.37 74

(1) le contrdle comorend le back-ground, la radiocactivité naturelle de
1'échantillon et la contamination par adsorotion.

Tableau 19. Fixation anaplérotique au bassin de Chasse d’Ostende
3
(mg C/m'/heure) .



Fixation anaplérotique Production primairetdiatomées)

Date Station Fraction Fraction Fraction % du total
totale < 45 u > 45 y phyto
i
25.6.71 7 0.40 0.38 9.88 76
28.6.71 1 0.74 0.53 9.29 36
2q.6.71 4 0.27 0.17 0.02 1
30.6.71 2 0.39 0.33 0.96 73
1.7.71 3 0.28 0.44 n.51 10
2.7.71 5 0.60 0.39 7.50 37
5.7.71 8 0.32 0.22 3.77 65
7.7.71 1 0.56 0.81 2.65
57
17.8.71 16 0.17 0.16 31.89 89
17.6.71 17 0.11 0.07 13.52 59
16.8.71 18 0.17 0.19 33.78 90
18.8.71 19 0.16 0.37 1.97 32
19.8.71 20 0.11 0.15 1.32 20
24.8.71 25 0.14 0.07 2.00 59
24.5.71 24 0.06 0.10 1.00 50
25.5.71 23 0.14 0.15 3.34 . 47
25.5.71 22 0.24 0.59 13.67 "3
26.8.71 21 0.29 0.31 39.27 77
7.9.71 1 0.37 0.26 18.72 77
3.9.71 53 0.15 0.21 1.36 18
9.9.71 58 0.11 0.15 0.68 19

“ableau 20. Oistribution de la fixation anaolérotiqus entro fractions
en Mer du Nord. Activité et abondance relative du Dhyto-

plancton de la fraction > 45 microns.{mg C/m /h)



respiration globale

respiration
mesurée in
situ (Winkler)

24-5

165.0
18.0
14.5

112.5

54.0

91.5

15.0
50.0

340.0

Respiration au bassin rie Chasse d'Ostende

(mg C/m'Vh)

respiration
déduite de 1la
fixation
anaplérotique

6.6

2.6

25-4
14.0

10.0

respiration
estimée du

phytoplancton

(to/

0.99
0.41
1.28

0.68

2.65
I.56

14.74

18.25

18.92

I.09

ric
ta.l

07

87

95

8°?

96

71

99

92

04

07

67

80

93

89

99

RE



10

12

14

18

18

20

22

24

Chlorophylls a
(Lorenzen)

(mg/m")

13

15

17

15

16

17

14

22

28

52

36

31

Nombre

(cell/ml)

1360

1240

1120

1200

1300

1270

960

1380

1420

2540

1800

1320

1080

Teneur en

chloroohylle/calluin

0.0101x
0.012
0.015
0.013
0.012
0.013
0.015 '

période de syn-
0.016 thése de chlo-

rophylle
0.020
0.020
0.020
0.023
. division

cellulaire ?

Comparaison de la teneur an chlorophylle active

et le nombre de cellules pendant le cycle du 29.5.73



zZ °
Date t pft) Ei Pt2' JE B K G
(heures) (mg C/m3/h) n? (mg C/m3) (mg C/m3/h)
3.2.71 3.67 4.40 1.54 1.86 d
24.3.71 4.00 9.36 5.48 0.71 o
31.3.71 2.00 3.96 2.26 0.75 d
22.4.71 5.00 19.85 21.90 9.09 G 353 0,124 13
29.4.71 3.00 7.26 8.16 0.11 ¢ 532 0.0051 39
6.5.71 4.00 128 158 0.19 G 640 0.0617 61
13.5.71 C Om) 3.33 19.27 22.30 0.14 ¢ 238 0.0281 20
(=1m) 19.83 24.57 0.19 G 230 0.03in 28
21.5.71 3.00 31.29 31.80 0.02 O
5.6.71 2.00 17.20 15.24 0.13 n
10.6.71 3.25 341 341 0 0
17.6.71 4.00 223 224 0 0
24.6.71 3.25 209 207 0.01 o
1.7.71 3.17 140 157 0.11 ¢ 455 0.1089 31
8.7.71 4.00 395 464 0.15 G 910 0.1275 67
15.7.71 3.00 98 84 0.17 M
29.7.71 2.67 84 81 0.04 O
4.0.71 2.67 265 255 0.04 O
expérience avec 16 crépidules
22.7.71 3.00 275 352 0.22 G 658 0.1733 96

indice permettant de voir si la différence est significative. Est & comparer
avec l'erreur relative dans la mesure de production Dotentielle. Si cette dif-
férence > 0,09, on considére qu’elle est significative. On indique par G une
différence négative, indicatrice de grazing! par d une différence positive,

indicatrice de microplancton et par 0, une différence non significative.

Tablaau 22. Calcul du grazing d’aprés incorporation de con

dans le phytoplancton en présence de zooplancton

(pour la signification des parametres, voir texte)



Ingestion
Copépodas Polydora Crepidula (mg C/m3/lour)
selon :selon
nombresidiffér.
et Jjassimi-

Nauplii Copepodites Adultes .
rations-lation

il™co
H 2
Pour 1 individu
. . (1 . .
poids frals( ) 2.64 10’3 1.00 'io"2 1.10 io'l 17.8 io“3 17.0 io’3
(mg)
2 1.424 10'3 1. W
poids en C 2 2.112 io“4 8.640 io-4 0 io"“3 360 10%3
(mg)
. . £3)
ingestion 175 * 125 * 56 % 22 % 50 %
ration/jour 3.696 10~4 1.080 10*3 4.480 io“3 1.310 io"3 0.68 io“3
(mg C)
. . 3 , . 3.
Pour les populations du Bassin de Chasse (nombres/m et ingestions/m /jour)
Date
4
22.4.71 nombre 20 103 1.2 10 : 4 103 60 103 -
ingestion 7.4 12.96 : 17.8 70.6 117 312
29.4.71 nombre 40 103 2.2 104 1 4 103 120 103 -
ingestion 14.8 23,76 ; 17.8 157,2 213 936
6.5.71 nombre 440 103 32 103 ! 1.2 103 40 103 —
ingestion 162.5 34.56 ; 5.37 52.4 255 1464
13.5.71 nombre 80 103 1 105 : 4 103 90 103 70 103
ingestion 29.5 108 ! 179.2 117.9 47.6 402 576

(1) données extraites de Oaro, (1974)
(2) conversion selon Mullin, (1969)

o

(3) ingestion en % du poids/jour. (Jo Podamo, 1976)

Tsbleau 23. Comparaison des résultats d'ingestion obtenus
par calcul (selon les nombres et rations) et selon 1l'incorporation

de 1hC02 dans 1le phytoplancton en présence de zooplancton.



Période A Période B Période C ®

Jours 35 36 66 102
Prod, brute 59 470 1060 1372
Respiration 18 141 558 411
Excrétion 4 33 130 96
Prod, natte 37 296 1172 865
Jours 41 42 02 124
Prod, brute 176 192 1550 1080
Respiration 53 57 465 326
Excrétion 12 13 109 76
Prod, nette 111 122 976 686
Jours 42 20 75 103
Prod, brute 104 937 1880 1621
Respiration 31 281 564 436
Excrétion 7 66 132 113
Prod, nette 66 590 1104 1022
Jours 14 42 80 130
Prod, brute 68 1065 810 092
Respiration 20 319 243 267
Excrétion 5 75 57 62
Prod, nette 43 671 510 583
Jours 33 37 70 115
Prod, bruta 102 666 1525 1243
Respiration 30 200 457 373
Excrétion 7 47 107 87
Prod, nette 65 419 961

Flux moyens traversant

2
le compartiment phytoplancton (mg C/m /jour)



Poida sec. Respiration Respiration Ingestion R/I

(mg) spécifique par animal par animal (mdme base
par heure par jour de t)
(p.s.) (mg C/mg p.s./h) (mg C/h) (mg C/1)
Nauplius 5.280 10"4 1.066 10%“2 5.628 10~B 3.696 10%4 C.37
CopBpoditQ 2.160 10"3 6.897 10"3 1.490 10"5 1.080 10"3 0.33
Adulta 2.200 10"2 3.367 10~3 7.407 10"5 4.480 m -3 0.40
1.310 10~3 0.39
Polydora 3.560 10~3 5.910 10"3 2.104 10'5
4 ALl " |l 0'72
Crepidula 3.400 10~3 5.995 10"3 2.038 10"5 0.680 10'3
Tableau 25. Calcul des respirations suivant Ikeda (1970)

et comparaison avec les valeurs d'ingestion

pour différents stades de copépodes ou autres espéeces du zooolancton.



Date

27.5.

10.6.

17.6.

24.6.

16.7.

3.7

29.7.

19.6.

moyen

71

71

71

71

71

.71

71

.71

71

71

ne

Tableau 26.

143.2

67.3

33.3

146.0

11.1

92.0

167.5

01.4

100

Concentration en nitrates aux 5 stations du

12.

127.

57.

45.

12.

11.

56.

255.

59.

73

Calcul des

44,

93.

:6.

49.

15.

70.

327.

53.

66

indices d’hétérogénéité.

75

Station

165.9

111 b

l.6

20.5

83.0

206.0

67.b

U3

o°

15.1

59.7

2.0

13.6

16.5

160.0

30.9

3d

o°

Bassin de Chasse en 1971. (m» N/m )

53.

107.

43.

l6.

14.

63.

207.

57.

88.3

32.3

121.8

49.0

166.0

104.6

52.2

46.1

19.3



Data

14.3.

23.3

11.4

18.4

25.4

16.5

23.5.

30.5.

13.6.

19.6.

27.6.

11.7

17.7.

24.7

20.8

73

.73

.73

.73

.73

.73

.73

.73

.73

73

73

.73

73

73

73

.73

73

.73

.73

.73

.73

Tableau 27,

910

476

546

280

63

112

329

210

546

315

280

49

315

1960

406

1610

735

126

Concentrations en NH

1022

266

315

91

252

175

210

210

175

63

379

63

35

1470

236

266

1344

14

840

448

364

175

238

126

238

77

280

476

126

075

35

35

35

952

154

455

406

14

aux 5 stations du

Station

Bassin de Chassa Cmg N/m

1435

336

490

175

476

126

126

224

lel

238

63

539

35

49

105

606

175

875

448

49

)

609

378

14

lel

16l

112

224

49

476

49

21

609

224

476

224

91

959

378

420

147

259

140

210

189

273

280

126

511

35

35

98

1134

238

735

630

56



Date

27.5.

10.6.

17.6.

24.6.

16.7.

29.7.

19.8.

.71

71

71

71

71

.71

71

71

71

71

moyenne

\ max

Tableau 28.

1019

644

767

735

711

724

913

1172

1230

959

392

97 %

Concentration en phosphates aux 5 stations du

440

653

691

747

770

816

1276

1333

1341

907

697

98 \

409

637

735

741

635

767

1306

1217

1402

864

836

97 \

Station

479

663

742

743

671

713

1236

1177

1150

387

346

Bassin de Chasse en 1371.

412

773

920

T4«

6«3

707

1255

1215

1420

959

913

100

o©

n
me» P/m )

Calcul des indices d’hétérogénéité.

557

636

735

742

704

763

1197

1222

1303

915

333

30.

11.

oo



Tableau 29. Production primaire

23

30

12.

18

16.

27.

en 1972

Pour chaque date, la lére ligne de
La 2eme et la 3éme sont celles des

crétion et la respiration ("fourchette"

reprend ces valeurs

Date
0 0.25
.3.72 2.77 2.09
3.45 2,65
5.86 4.50
100 76
.3.72 7.83 6.28
9.7 7.96
16.64 13.53
100 81
4.72 22.1 46
29 57
50 98
51 100
.5.72 0.82 1.26
1.05 1.57
1.78 2.67
66 100
.5.72 3.26 3.17
4.13 4,02
7.02 6.83
80 78
.6.72 20.23 26
25 33
43 56
77 100
6.72 54 65
63 81
117 139
Ta 93
6.72 98 112
124 140
210 239
88 100
L7.72 23.36 37
33 50
56 65
35 54

in situ (mg

ET 1973.

3
C/m /h)

chiffres est celle des valeurs mesurées.

valeurs min.

en \ de la valeur maximale.

Profondeurs

0.50

2.32
2.92
4.96
84

2.63
3.67
6.24
37

41

52

88
90

1.22
1.52
2.58
96

4.11

5.13

8,72
100

22.22
28
47

04

70

87
149

100

98
124
212

88

73

92
157

100

et max. corrigées pour 1l'ex-

(m)

2.09
2.65
4.50
76

0.97

1.72

2.92
17

37
47
80
81

0.87
1.11
1.B8
70

3.58
4.51
7.66
87

18.45
23
40
70

62
78
133
89

101

128
217
91

33
44
75
48

probable de production brute). La 4Sme

2.17
2.75
4.67
79

0.01
0.59
1.00

17.7
24
41
42

0.90
1.25
2.12
79

17.63
22
38
63

41
53
91
61

6R
89
152
63

24
33
57
36



Oats

11.7

10.7

25,7

29.3

10.4

10.4

25.4

72

72

72

72

72

.73

.73

.73

.72

.73

89
112
191

100

82
106
181

65

49

75

127
27

69

89

150
86

103

133

227
67

13.79
17.89
30

64

8.99
11.23
20
100

11.63
14.54
24
100

89
110
188

98

115

145

247
38

216

270

459
100

81
101
173

100

159

199

339
100

22.54(0.45m)
29

48

100

5.69

7.35
12

66

11 .49
14.37
24

99

Profondeurs

0.50

87
109
185

96

131

164

279
100

214

269

455
99

43

57

98
55

86
113
192

56

Crm)

20.95(0.70m)

26
44
94

2.43
3.51

31

10.05
13.52
23

94

4.84

6.14
10

80

78

99

168
88

63

84

143
51

170

217

369
80

30

42

72
41

39

58

100
29

19.50(0.95m)
24.7
42

80

3.78

4.72

8.0
100

9.31
11.81
20

02

6.16

7.69
13
100

56

72

124
64

75

98

168
60

27

48

93
10

19.09
27
46

26

20.17
25
43

90

0.67
1.44
2.4
12

U o O
ar o

82

9.24
10.55
18

73



Date

11.09
19
67

77
131
94

16.5.73 14.86
19.26

33

64

24.5.73 12.91
le6.11
27
92

29.5.73 134
169
288

09

29.5.73 56
70
119
100

30.5.73 47
59
102

100

117
199
70

13.6.73 130
175
297

05

19.6.73 171
214
364

100

12.7
15.92
27

96

66
82
141

100

19.85
25.13
43

84

14.09
17.61
30
100

152

190

323
100

56

70
120

100

45

56

96
95

133

167

284
100

165

206

351
100

140

178

303
04

Profondeurs

0.50

13.31
16.63
29
100

51
65
111
79

23.03
23
49

96

14.12
17.65
30
100

109

140

238
74

44

56

96
80

42

53

91
90

115

146

249
80

152

191

325
93

153

193

329
91

(m)

13.15
16.45
2B

99

40

52

90
64

24.06
30

51
100

11 .29
14.32
24

81

80
106
100

56

26

34

59
49

32

42

71
71

81
105
179

63

118

152

259
74

108

140

230
66

12.06
15.16
26

92

27

37

64
45

17,15
21.95
37

73

10.32
13.76
23

79

53

74

127
39

24.89
33
57

47

20

36

63
62

16.5

29

50
17

52

73

125
36

5A
82
141

39



Data

27.6.73 151
196

316

97

3.7.73 103
129

220
95

11.7.73 50
73
124
100

17.7.73 8.92
11.22
19
92

25.7.73 44
56
95
06

1.8.73 12.91
16.21
27
93

9.8.73 9.76
12.47
21
75

20.8.73 21.26
26
45
100

29.8.73 85
106

181
100

5.9.73 23.15
20
49
100

157
192
327

100

100
137
233

100

56
70
119
97

9.05
12.31
21

100

51
64
109
99

13.59
17.01
29

98

10.41
13.23
22

80

13.23
23.01
39

87

79
100
170

94

21.25
26
45

93

Profondeurs (m)

0

148

192

310
95

00
114
195

84

50

63

107
87

8.4
10.61
18

87

50

62

107
97

13.99
17.48
29
100

10.02
12.77
21

77

16.48
20.95
35

79

73

92

157
87

20.69
26
44

90

.50

(0.70m)

131
162
276

85

93

124

210
91

40

52

98
71

8.16
10
17
94

52
65
111
100

12.7

16

27
92

13.33
16
28

100

14.06
19
32

72

66

85

144
00

19.54
24
42

86

13.27
23
39

14

73
04
160
69

27

36

62
50

16
76

32
42
72
65

12.69
16
27

92

9.4
12
20

72

10.27
13
23

51

40

54

92
51

16.66
21
36

74



Date

23
30

27

11

25

25

24
28
29
30

13

11

.03.72
.03.72
12.
.05.72
13.
.06.72
l6.
.06.72
.07.72
.07.72
19.
.07.72
.09.72
.09.72
29.
.04.73
10.
18.
.04.73
.05.73
.05.73
le6.
.05.73
.05.73
.05.73
.05.73
.06.73
.06.73
19.
27.

04,72

05.72

06.72

07.72

03.73

04,73
04.73

05.73

06.73
06.73

.07.73
17.
25.
.08.73
.08.73

07.73
07.73

20*08.73

29.
5.

08.73
09.73

Tableau 30.

100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100
100

0.25

78
69
75
75
79
77
73
67
41
64
50
56
57
37
75
58
76
74
75
70
64
64
70
61
70
70
50
53
56
59
71
78
77
80
77
81
75
75

Profondeurs

0.

50

61
48
57
57
61
59
53
45
17
41
34
31
33
14
57
34
60
55
56
50
41
41
50
37
50
50
25
28
31
35
51
58
60
64
59
66
56
57

Crt)

75 1
48 38
33 23
43 33
43 33
48 30
45 35
39 29
31 21

7 3
26 17
20 12
17 10
19 1

5 2
43 33
20 12
47 37
41 31
42 32
35 25
26 17
26 17
35 25
22 14
35 25
35 25
12 6
15 8
17 10
21 13
36 26
44 34
46 36
51 41
45 35
54 44
42 32
43 33

Pourcentages de transmissions

(PH.A.R.)

correspondant aux incuhations in situ.

R P ORPRPRORRPLPELENNMNMNRPRERPRRLrRPR,RPRPRERERPRERPRE, ONRPRWONDNDMDDNR, OR PR ORRBRE O

.97
.47
.11
.11
.97
.05
.24
.56
.51
17
.12
.30
.21
.91

.12

90

.17
.14
.39
77
L77
.39
.97
.39
.39
.31
.53
.30
.04
.35
.08
.02
.89
.05
.82
.14
11



Date
23.3.72
30.3.72
12.4.72

4.5.72
18.5.72

1.6.72
16.6.72
27.6.72

4.7.72
11.7.72
18.7.72
25.7.72

1.9.72

8.8.72
29.3.73

4.4.73
10.4.73
18.4.73
25.4.73

2.5.73

9.5.73
16.5.73
24.5.73
20.5.73
29.5.73
30.5.73

6.6.73
13.6.73
19.5.73
27.6.73
11.7.73
17.7.73

1.8.73

9.9.73
20.8.73
29.3.73

Tableau 31

55.76
52.09
64.94
30.39
66.80
69.31
99.93
103.87
273.24
191.44
135.75
232.83
87.03
112.00
72.77
15.32
52.83
27.23
78.86
60.85
27,02
110.95
34,03
29.53
24.43
34.05
121.16
76.13
56.69
95.70
41.26
53.20
75.45
90.43
56.71
54.15

lors des incubations in situ

43.
35.
40.
.79

22

52.
53.
72.
69.
.03
.52

78.
130.

49.

41.

43.
.88
.20
.15
59.
.59
.29
.00
23.
19.
.10
23.
60.
.35
31.
56.
29.
40.
60.
69.
45.
40.

112
122

41
20

42
17
71

17

40

49
94
71

10
37
22
59

74
38
60
44
56 (0. 45m)

14

82
01

93
58

74
60
29
43
36
83
93
61

Profondeurs (m)

Flux d'energie PH.A.R.

0.50

34.01 26.
25.00 17
37.02 27.
17.32 13.
40.75 32
40.89 31.
52.43 38.
46.74 32
46.45 19.
78.49 49.
46.16 27
72.17 39.
28.72 16.
15.63 5
32.74 (0. 7m) 25.

5.20 3
31.69 24
14.97 11.
44 .16 33.
30.42 21
11.07 7
45.43 28.
17.01 11.
10.92 6
12.21 8
16.68 11.
30.29 14.
21.31 11
17.57 9
33.60 20.
21.04 14.
30.85 23.
43.29 39.
53.35 40.
37.42 30.
30.32 22.

mesurés

(Unités

76

.19

92
07

.06

19
58

.20

13
77

.15

58
53

.60

46 (0.95m)

.06
.83

16
12

.29
.02

94
91

.49
.55

57
54

.42
.63

20
95
41
47
69
62
74

Joules/cm /heure)

.19
.98
.43
.03
.83
.26
.69
.31

.20
.54

.29
.28
.57
.24
.01

.83
.54
.44
.23
.21
.59
.36
.51
.13
.10
.17
.27
.09
.66
.40
.73
.03
.93
.55
.95
.33



Heure a k I/ & k

max k max
6 - 9 0.21 3.0 14
8-10 0.28 5.2 19
10 - 12 0.28 3.4 12
12 - 14 0.38 5.0 13
14 - 16 0.28 4.4 15
16 - 19 0.30 3.3 11
m 0.29 4.0 14
a 0.027 1.573 2.673
Cen T de m 9 % 39 % 19 %
Tableau 32. Variations de a, k et 1/
max k

pendant le cycle de 24 heures du 29.5.1972.

Le calcul statistique montre que la variation est

principalement due a k
max.



Date

30.

23.

12.

16.

27.

11.

25.

Tableau 32.

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

.72

72

Incubation a

m

100

100

48

66

76

73

87

61

98

23

86

0.

41

128

64

61

86

93

91

100

81

17

30

5m

Prélévements a 0 m

1m

158

98

50

83

90

73

59

67

61

18

.25m

.25m

80

77

100

100

100

94

100

100

97

100

100

Valeurs normalisées

Incubation a

95

48

84

97

75

81

99

77

92

101

155

de la valeur maximale]de production

35

84

90

97

83

100

88

95

87

99

54

92

63

61

73

86

71

69

67

66

0.75m

14

75

80

68

69

90

90

87

100

79

38

Incubation a

Om

79

83

30

120

71

71

87

78

79

106

0 .5m

33

66

42

115

77

79

70

83

90

36

primaire dans les expériences de recombinaison in situ.

Prélevement & 0.5m D. 75m Prélévement a Im

1m

78

38

79

66

60

61

63

63

13

22



Prélévement a Om 0.25 m Prélévement a 0.5m10.75 m Prélévement a 1m

Date 1 Incubation e 0.25 m Incubation a 0.75 m Incubation e
Qu  0.5m 1Im Qm 0.5m 1m Om  0.5m  Im
30.3.72 1.92 1.64 0.50 2.23 1.82 1.40 0.42 0.31 1.52 1.30 .33
23.3.72 1.79 3.76 7.46 1.77 « 0.86 2.47 4.34 2.80 1.49 1.94 .68
12.4.72 0.69 1.73 4.57 2.05 ; 1.20 2.43 2.94 2.87 0.43 1.13 L1
4.5.72 2.17 3.52 4.99 4.39 3.13 5.80 6.08 5.20 3.05 6.64 .88
1.6.72 1.10 2.10 3.42 1.87 1.08 2.03 3.01 2.21 1.02 1.88 .72
16.6.72 0.74 1.77 3.14 1.30 0.82 1.91 3.00 2.33 0.72 1.51 .00
27.6.72 0.84 1.95 3.35 1.44 0.05 1.88 3.26 2.80 - - .80
4.7.72 0.22 2.15 7.20 0.89 0.28 2.05 9.41 4.55 0.32 1.51 .69
11.7.72 0.51 1.03 2.06 0.79 0,48 1.11 2.06 2.01 0.41 1.06 .94
25.7.72 0.10 0.24 2.52 0.77 0.43 1.37 2.04 2.H9 0.34 1.25 .56
1.8.72 0.99 1.04 1.08 2.02 1.70 1.88 2.30 1.22 1.25 .3"
moyenne 1.01 1.90 3.74 1.77 1.17 2.19 3.31 2.72 1.14 1.05 .07
erreur
relative 0.54 0.38 0.34 0.35 0.50 0.29 0.44 0.28 0.50 0.35 .54
95 %

De sorte que pour des énergies de 100 ¢ O m, 37 a 0.5 m et 13.5 &€ 1 m (valeurs

normalisées, correspondant a q 1 2), on aurait les productions normalisées

suivantes (voir fig.73).

P _

nor 101 70 50 100 117 81 44 60 114 72
malisée
terreur' 54 27 17 38 58 23 20 17 66 25
Tableau 33- Rendements normalisés de production primaire

dans les expériences de recombinaison in situ,

& valeurs normalisées/énergies lumineuses réelles)

41

22



Dato

21.3

29.3

11.4

13.1.

25.1

13.5.

24.5

31.5.

11.6.

23.6.

12.7

26.7

Tableau

.72

.72

12

72

.72

72

.72

72

.72

72

72

72

.72

.72

.72

.72

34.

1.66

10.33

2.02

Valeurs de 1 aux 5 stations du

Bassin de Chasse en 1972.

Station

.26

.70

.37

.52

.49

.17

.52

.35

.37

.C2

.61

.45

.02

.72

.69

.35

.51

.33

.60

.15

.26

.40

.03

.37

.63

.32

.54

.80

.70

.04

.70

.00



Période d'incubation Intégrale expérimentale Intégrale calculée

Popt
2 avec popt
(heures) 6ig C/m3/h) img C/m /incubation) fng C/m”/incubation)

4h3Q - 6h30 - 8.4 -

6h30 - 8hlO0 44.1 60.0 \ 49.3"

Bh1l0 - 10h05 03.2 135.6 115.7

10h05 - 12h15 59.6 109.6 103.7

>z = 698 > Z » 590

12h15 - 14h05 69.2 91.2 63.4
14h05 - 16hl5 90.6 169.4 173.1

16h15 - 18h05 91.61 132.4 , 85.2/

10h05 - 20h20 - 130.7 -

4h30 - 12h15 44 196 (contre 313 si an fait la Z des incubations)
12h15 - 2Dh20 53 269 (contre 523 si on fait la E des incubations)
4h30 - 20h2D 47 525 (contre 836 si on fait la Z des incubations)

Tableau 35. Valeurs comparées des intégrales de production mesurées

expérimentalement ou calculées par modele pour diverses

tranches d'un cycle de 24 heures (29.5.73)



Effet (%) d'une Effet [%) d’une

Q

Parametre augmentation de 9% diminution de 9 %

Remarques
varié sur la production sur la production
journaliere journaliere
Biomasse + 9 - 9 répercussion
+ 15 - 14 i fi i
Kop%’ amplification
n - 10 + 11 inversion et légére
amplification
m - 2 + 1 inversion et peu d'effet
- 8 + 9 inversion et répercussion
idem
+ 8 - 0 répercussion idem
0 max
o
Tableau 36. Modifications en \ de la production primaire intégrée
-2 -1
(m 3 } résultant de variations de ou - 9 % d'une

série de parametres intervenant dans le calcul.



P -pOpf en mg C/m*.h ; 0 : chlorophylle a en mg/m"

F : facteur exprimant la plus grands production du netplancton
D jS) P
Btotal netoi nanno netpl “net.pl -
Data Btotal  Btotal P
Btotal Bnetpl Bnanno nanno Bnanno
19-4-74 75,51 3,18 23,75 47,49 11,87 2 0,5 4
29-4-74 122,66 8,28 14,81 22,29 10,30 1,3 0,6 2,17
6-5-74 178,44 23,37 6,29 3,14 7,86 0,2 0,5 0,40
10-5-74 111,14 5,70 19,50 30,48 18,95 0,08 0,05 1,60

Tableau 37.






A. LE PHYTOPLAIMCTON.

1. Variable d’état (aspects quelitatifs et quantitatifs3

1.1. Nature des populations phytoplanctonigues. Cultures nurss.

La plupart des espeéeces étant nannoplanctoniques, il est pratiquement
impossible de les déterminer san3 avoir a sa disposition une culture pure
de chacune d’entre elles.

On a donc procédé en deux étapes
1° Observation et repérage sur le frais des espéces principales
2° Mise en culture
a) par micro-pipettage direct ("Washing method" selon Pringsheimi, 19461
et inoculation dans une solution nutritive, ou
b) par inoculation d'une aliquote dans une solution nutritive, suivie
d’un micro-pipettage quand le plancton s'est développé (une semaine

a 15 jours plus tard].

La solution nutritive d’accueil est une solution affaiblie (”1/4 strength"
en mélange 50-50 avec de l'eau ultrsfiltrée provenant du Oassin, A la

date de prélevement.

Par la suite, la culture pure sera progressivement amenée A un milieu
plus riche ("1/4 strength" puis "full strength"! a 1l’occasion des repi-

quages qui se font tous les 15 a 30 Jours, selon les nécessités.

On a employé des tubes de 20 ml,, exposés a un éclairement d'environ
10,000 1lux selon un rythme Jour-nuit de 12-12 h. Toutes les manipulations
se font stérilement selon les normes de la microbiologie. Un soin parti-
culier est donné a la vaisselle d'ou sont exclues toutes traces de dé-
tergents grice a des rincages abondants. Les cultures sont monoslgal93

mais non axéniques.
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Les milieux utilisés sont

L'"Erd-Schreibar" tel qu'on la prépare A la Carine Biological Associa-

tion of the U.K. Cplymouth] ;

1 1. ecau da mar vieillia filtrée
0.2 g NaNO3
0.02 g Na H P04 .. 12 HO

50 ml. d'extrait de sol

L”"Erd-SchreibBr - ASP2, Comme 1'ASP2 da Provasoli et al. [1957], mais
on emplois da l’eau de mar -Filtrée au liau d'en fairs una version syn-
thétique. De sorta gqu’il suffit d'ajouter una solution de sels mineurs,

chélateurs st vitamines, etc,., composéo comma suit

A 950 ml, d’eau de mar vieillie at filtrés, on aolts : 25 ml TRIS
20 ml métaux
1l ml sels mineurs

5 ml wvitamines
a) TRIS (triQ—(hydroxy—méthyl]—amino—méthanéh 40 g/1

b) Métaux : pour 2000 ml, H"O0

Na”~ EDTA 3000 mg

Fe [C1- 00 mg

Zn [C1" 15000 yg

Mn  tCl" 120 mg

Co CCIM 300 ug

Cu (Cl- 120 ug

B (H3B03) 600 mg
c] Vitaminas : pour 25 ml. H"O

Thiamine 2.5 mg

Vit. BI12 10 vg
d) Sais mineurs : pour 100 ml H"O

NaNoO,



Noua sommes Dassés en routine h 1'ES-ASP2 denuis 1973, es milieu étant
plus reproductible que 1’E.S. Cependant 1'E.S.,plus riche par sa com-
position {matieéres organiques do l'extrait de sol), convient mieux aux
Cryptophyceae et a Eutreptiella marina, ce qui démontre ainsi leurs
caractéristiques semi-hétérotroohes.

Un a cependaht pu remplacer 1l’extrait de sol ocar un additif compose

comme suit

Bacto-tryptone 1 h
extrait de levure 0.5
NaCl 0.5
Glucose 0.1
pH = 7 avec NaOH
.7
K2 H P04 0 !
K H2 4 0.3
1.2* Comptages
On a utilisé 1la technique de sédimentation d'Uterméhl (1936). Le

plancton est fixé par quelques gouttes d’une solution de 1lugoi acétique

Jusqu’a obtention d'une coloration cognac.

Composition : IK 10 g
I 5g
CH~COONa 5g
H20 70 ml

On a généralement compté le plancton sur dos fractions de 2, 10 ou
20 ml sédimentés. La pratique la plus courante était de compter, sur un
échantillon de 10 ml,, un diamétre entier de la cellule, observé au grossis-
sement 200 x. On couvre ainsi 1/60 de la surface de la cellule de comptage.
Les nombres comptés étaient généralement de 1'ordre de 100 cellules algales
par diameétre ou plus. Lund et al. (1958) ont démontré qu'il suffisait de
compter 100 cellules elgsles au minimum pour atteindre 20 a 30 \ de Dréci-
sion, ce qu’ils considerent comme bien suffisant. Comme la précision varie
avec la racine carrée du nombre compté, il faudrait cometer 4 x plus pour

doubler celle-ci.
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On a testé la rsproductibilité des comptages sur échantillons naturels
(sous—-échantillons) (tableau 1.I. On voit que dans le cas de l'espece domi-
nante, l*erreur relative est acceptable. On avait compté 02 cellules en
moyenne par diametre dans le sous-échantillon de 2 ni. et 118 nour le sous-
échantillon de 10 ml. Cela explique la variation de 1l'erreur, exactement, com-

me Lund le prévoit.

Pour las espéces minoritaires, le comptage est erratique. Il est clair
qu’il faut compter au moins uns trentaine de cellules par espece nour attein-

dre un niveau de précision acceptable, en ce oui concerne cette espece.

D'autre part, les especes tres minoritaires ne sont pas comptables en
pratique puisqu'il faudrait multiplier de fagcon excessive les surfaces
examinées ou les échantillons. En effet, le volume d’un sous—-échantillon
sédimenté ne peut excéder 10 ml, en raison dB 1l'abondance du matériel dé-

tritique.

La distribution des cellules au fond de la cellule de comptage a été
testée et révélé une légere aggrégation vers les bords. Cet effet étant
faible, 1l n'en est pas tenu compte dans le calcul d'extrapolation e la

celluis entiere.

Un autre défaut de la méthode ri'Utorméhl est que le fixateur idéal
n'a pas encore été découvert : une prooortion des cellules sont détruites
immédiatement lors de la fixation, O0’autre part, cette destruction se pour-
suit au cours du temos ainsi que le révele la comparaison entre comota«es
récents et tardifs s toute 1'année 1971 a été comptée avec un retard de 6
a 12 mois, ot fournit des nombres notablement plus faibles que les échan-
tillons do 1972. Cela est di a la désintépration des formes frariles non

munies d’une membrane épaissie.
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Oétormination da la chlorophylla et da la phaeophytino a

On a utilisé
la méthode dite trichromatique avec 1l’équation recommandée par 1’UNESCO

(SCOR)  (1966)

chi. a = 11.64 E863 - 2.16 E ~ ¢ 0.10

ol chi. a M Ug/ml

Egg3 extinction9/cm de chemin optique aux longueurs d’onde
de 663, 645 et 630 nm, apres soustraction de 1’extinction & 700 nm (au

lieu de 750).

Toute la méthodologie est comma décrite dans Strickland et Parsons (1968).

la méthode do Lorenzen (1967) comme décrite dans Strickland et Parsons
(1966), et qui permet de distinguer entre chloroohylle a active et

(phaeophytine a ¢ phaeophorbide a ).

Les équations sont

26.7 (E665 - E6S5 ) X V
Chi. a (mg/m ) * —————————- 2—————- - 20—

26.; (( 1.7 x Esbg ) - Eb65 | x v

. 3 3 0
Phaeopigmants (mg/m ) * — -—-——--
vV X 1
ou bbb = extinction a 665 nm
O
Ebgg " ” 665 nm apres acidification
a
\Y = volume extrait (mil
\Y ot filtré
1 *chemin optique (cm)

La comparaison des deux techniques a montré que la variabilité des

doubles est beaucoup plus grande dans le cas de la technique de Lorenzen.
Ceci est sans doute di a des degrés divers de phaeoDhytinisation atteints

pendant lo stockage err congélateur des filtres (durée max. de stockage

3 mois).



m

Le tableau 2 donne, pour l'année 1773, 1l'’ensemble des résultats nour
chacune des paire9 expérimentales (Lorenzen x 100/trichromatique). Il révele
la variabilité au sein des caires et le dat»ré de phaeonhytinisatio-i. On
voit que cette phaeophytinisation atteint en noyenne 'v 20 %, C'’est cette
valeur qui ost prise en considération dans plusieurs calculs, car nous n’ac-
cordons qgu’une confiance limitée aux résultats obtenus aprés stockage pro-
longé (en 1972, 1ns extractions se sont faites assez vite et les chiffres

de phasophytins ont été utilisés, v. fig. 7 au I II.B.1.4.

Comparaison des méthodes de conversion an biomasse carbonée

La méthode se basant sur les coirotages et les volumes cellulaires
donne des résultats beaucoup olus faibles en moyenne que la méthode se

basant sur la teneur en chlorophylle.

On a naturellement tendance a supposer que la fixation au lugoi acéti-
que a provoqué la désintégration de nombreuses cellules, d’né la sous-esti-
mation de la méthode par comptage,

(11

Cependant on observe que le désaccord des méthodes n'’existe nue
pour les petites valeurs de biomasse. Il pourrait y avoir le 1’offot d’une
surestimation du comptage pour las petits nombres ou l’effet d’une suresti-
mation de la chlorophylle a aux faibles concentrations. La premiére hypo-
thése ne paralt Das pouvoir Str? retenue immédiatement car les nombres comp-
tés ont toujours été suffisants nour garantir una Drécision acceptable on

ce qui concerne les asoéces dominantes. Das tests supplémentaires seront re-

quis pour aoporter une réoonsa a ce probleme.

Tests_statistiguas

Las anglo-saxons distinguent 1les concepts de

précision : reoraductibilité des résultats expérimentaux déduite de 1la
dispersion autour de la moyenne des résultats d’au moins 10
échantillons.

"accuracy" B conformité a la réalité ; Ce dernier point est trés difficile e

excédant les limites vraisemblables d’une variation du rapport C/chl.a



vérifier. On peut avoir une trés grande précision Bt en méme
temps, une treés mauvaise ‘Yaccuracy".

Ainsi, une intercalibration récente l participaient 13 labora-
toires fRyding, 1375) a montré que 3 laboratoires sur 13 avaient
des résultats tombant dans le domaine 37-43 me chlor, a/m3

C = 40 £ 3» erreur relative du groupe : 0.075) mois que 4 tom-
baient treés en dehors. Tous avaient d’excellentes précisions.

La cohérence d’une majorité ne démontre d’ailleurs oas que leur
"accuracy” est meilleure. Ce sont Ios rocoupements nar diverses
méthodes et 1’étude d’aspects complémentaires qui permettent

d’atteindre una image acceptable de la réalité.

2 £D12£9B!]¥i;2-a..:

Le 6.5.71, 3 analyses ont été faites sur des fractions d’une prise unique.
Lesrésultats ont été : 14.76, 18.35, 16.06, 14.21, 19.66, 14.55. 16.51,
19.20, 17.04 (mg/m3).

moyenne : 16.77

écart-type I 2.69

erreur std x [limites & 95 %) : 2.19
Précision_dB _I*analysQ _9t_de_I*échantillonnflcre

Le 21,5.71, 10 prises successives ont été faites au mSntn point. Les résul-
tats ont été : 9.94, 9.75, 13.14, 9.47; 11.06, 9.39, 9.23, 10.17, 9.98,

3
9,52 [mg/m ), La méthode d'analyse avait été améliorés Dar roocort au 6.5.71

(usage de membranes a porosité de 0.45 y a la nlac” de filtres de fibre de

verre).
moyenne 0 10.17
écart-type : 0.88
erreur std x (limites a 95\) : 0.66

On voitque 1’hétérogénéité locale joue peu, puisqu'on améliore encore

la précision 1le 21,5.71.

Mous retenons le chiffre d'erreur relative de 20 ¢ au niveau 10 mg

chlor, a/m3.



2. Variabla de flux : la production primaire

Nous avions pratiquement le choix entre deux techniques pour mesurer la
taux de photosyntheése : mesurer 1'CL 1libéré ou bien Is CO fixé [en utilisant du
14CO comme traceur). Nous avons choisi la seconde pour le travail de routine,
puisqu'elle assure une sensibilité tres grande (0.1 mg C/m3/heure). La premiéere
technique est également utilisable au Bassin de Chasse, moyennant des incubations
prolongées. Comme le phytoplancton est abondant, une 8Drés-midi suffit générale-
ment pour obtenir des résultats tres significatifs par la technique a 1'oxygéne,

tous en avons profité pour intercalibrar les daux techniques lors des incubations

in situ.
2.1. Méthodologie du

Nous utilisons les relations

activité détectée dans le plancton = production carbonée P
activité fournie C disponible

ou F = facteur de correction de 1.06 pour la discrimination isotoniquo

ou encore
activité détectée

production carbonée - ————C---C-—ToITIiooio———————
activité spécifique x F
Nous avons employé deux techniques d'incubation
1) in situ
2) in wvitro
et, suivant 1'évolution de la technologie [tendant & réduire Ios nombreuses
sources d'erreur possibles), nous somme passés
1° de la technique de comptage sur matériel filtré avec

a) compteur Geiger (1971 A 1973)

b) scintillation liquide (la74)
e 2° la technique de comptage sur matériel non filtré ou sur filtrat, par

acidification et bubbling et comptage par scintillation liquide.

En routine, pour 1971 % 1974, c'est le comptage sur matériel filtré qui

a prévalu. C'est donc cette technique qui est particulierement décrite ici.
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Mesureselas itu. Technique zénérale

C'ast pendant TIos années 1972 et 1973 que nous avons procédé
hebdomadairement & une Incubation in 9itu au nnint central du bassin
de Chasse. Simultanément dos échantillons étaient pris pour 1’incu-
bation in vitro et les différents dosages en ce nnint ainsi cu'’en

4 autres, périphériques.

Dans 1l’incubation in situ, deux bouteilles claires de 65 ml.
étaient suspenduos horizontalement tous les 25 cm., do la surface a
un métré do profondeur. L'’eau était prélevés aux diversas profondeurs
au moyen d'un échantillonnour multinlo de notre confection. Le zoo-
plancton était éliminé par filtration sur toilo h maillos da 45 y
de c3té. Sauf exception (blcom de Skeletonema costatum), ce fraction-
nement n'affectait nullement le phytoolancton, celui-ci étant consti-

tué de nannoplancton.

L'inoculation de NaH14COA avait lieu e 1l'ombre et les bouteilles
étaient immergées aussi vito que possible pour éviter las effets
d'une exposition a de trop grandes intensités lumineuses. Los solu-
tions radioactives nous étaient fournies par 1'International Aconcy
fer C-14 Determination, Charlottenlund, sous forme d'amnrules conte-
nant 1 ml. d'une solution de 4 ou de 10 ycuries. A oartir de 1*174,
les solutions nous furent fournies par 1"I.R.Fi. sous forme d'uns so-
lution plus concentrée (5 mCi/ml) A diluer. L'incubation durait gé-
néralement 4 heures dans 1’apreés-midi, aprés quoi les flacons étaient
ramenés au laboratoire pour la filtration. Celle-ci s’est faite en
un promier temps au moyen des aopareils A pression fournis par
Charlottenlund. Par la suite, elle s’est faite sur une rampe Milli-
pore a 30 alvéoles, opérant par succion et modifiée pour accepter

des volumes de 50 ml.

Les filtres étaient rincés avec de l’eau de méme origine et
ultrafiltrée. A la suite de quai, 1ls étaient mis a sécher a 1l'air
libre puis stockés dans des boitiers spéciaux servant A l’expédition

vers Charlottenlund oG ils étaient comptés.
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Los détails ”"ss menipulations sont comme il a été maintes fois
décrit dans la littérature depuis les premiéres publications de

Steemann Nialsen et notamment conformes a Strickland t Parsons, i'""'

La seule dérogation concerne le séchage des filcres A 1l’air 1i
bre. En rapport avec ce point, nous n*observons pas de diminution
d’"activité des filtres au cours du temps, contraire., c; aux obsor”c-

tions de Wallen et Geen (1968],

9Sterminotion du_ CQ2 disDonlble

Dsns le Bassin de Chasse, las conditions de salinité et d’slc
Unité different 1légérement de ce qu’on observa an mor, de sorte rur

la quantité de carbono de CG" disponihle doit étre déterminée.

Cette détermination a été faite par titration notantiométriqg':

et usage de tables comma décrit dans Stricrkland et Parsons (19R8).

Los résultats de 1972 (tableau 3) montrent que la ouantité de
CO" est généralement un peu plus élovée qu’enpleine mar ou 1l'on
trouve théoriquement 25 mg C/l. En effet, les chiffres oscillentau-
tour d’une moyenne de 26.2 mg C/l, qui est adoptée pour tous les
calculs (d'ou multiplication par un facteur correctif do 1.05 du ré-

sultat initialement calculé sur basa de 25 mg C/l, & Charlottenlund)

Scintillation 1liguide. Standardisation dos solutions actives
Conditions générales de la technique de LSC

Le comptage par scintillation liquidB a été utilisé a partir de
janvier 1974 de maniere concomitante avec les conditionnements de
NaH14CC% suivants
(1) ampoules de 1l'International Agency (4 uCi, 1 ml)

(2) solution-mere fournis par 1'I.R.E, (0.5 mCi et diluée a 20 ml
de l’eau de mer ultrafiltrée at stérile, do sorto qu'une dose ¢ 1
200 pi représente 5 uw"i)

(3) ampoules faites au laboratoire avec la solution-meére de 1'I.R.E.

(10 uCi. 1 ml).
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Les comptages ont 6té faits au moyen d'un compteur Tricarb
Packard, avec canal présélectionné (14-C red] et standard externe
automatique pour la détermination du quenching. Les filtres étaient
dissous dans un mélange de Soluene 100 (Packard) et de oroocanol-2.
Le liquide scintillant utilisé est 1’Instapel (Packard). Les fioles

sont en polyéthyléne.

La durée du comotage a été fixée a 2 minutes/échantillon. Elle

garantit une déviation standard de 2 a 7 % de la moyenne.

Sack-ground

Dans les fioles utilisées, 10 ml d’instagel pur donnent un
bruit de fond de 16 cpm avec une efficience de 81 %, c'est-a-dire,

environ 20 dpm.

Détermination de 1l'efficience de comptage

Les filtres diversement chargés de ohvtoplancton et d’autres
particules induisent un quenching variable. Mous avons établi une
courbe quenching-efficience pour une série d'échantillons empruntée
a une série ancienne de filtres d'activité tres faible (0OB). Le quen-
ching est déterminé par l'utilisation d'un standard externe (A.E.S.)
et 1l'efficience correspondante est connue par le comptage de CBS
échantillons additionné d’une dose de Toluéne—140 d’activité connue.
Les points se situent trés bien sur une droite dans 1le domaine qui
nous intéresse (fig. 1 ). On peut des lors utiliser pour le calcul

de l'’efficience, 1la relation : Eff, = (70 x A.E.S.) + 35

Standardisation des solutions actives

1) ampoules da 1l’International Agency for 14-C Determination (Batch
C300) : 100 pi de solution introduite dans 10 ml d'Instagel ont
une activité de 6.90 10 dpm/ml. Cette valeur s'inscrit parfaite-
ment dans 1’éventail des valeurs obtenues par Theodorsson (1974)
qui a testé una dizaine de batches différents de 1'International
Agency (5.36 106 a 6.82 1O6 dpm/ml) en utilisant une techniqué 1é-
gerement différente. Remarquons que 6.90 10g dpm représentent

3.1 pCi et non 4 pCi comme annoncé.
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g
2) ampoules du laboratoire : 23,57 10 dpm/ml (* 10.6 yCi)
3) autres dilutions & partir de la solution de 1'I.R.E. (calculées)
a) 200 pi a 5pCi ; 11.79 10G dpm

b) 2 ml a 1 pCi : 2.35 106 dpm

Chsmoluminescence

On a observé de fortes chemoluminescences en présence de Solu-
ena. Il faut attendre au moins 24 heures pour voir cet ef”et dispa-

raitre .

Vieillissement des échantillons (fioles en polyéthyléne)

I1 est important de compter les échantillons assez rapidement.
En effet, on a observé une perte de radioactivité au cours du temps,
associée a 1) une augmentation du quenching (linéaire)
2) une disparition du matériel marqué ("exponent
Cette derniere se traduit par una diminution de 1l’ordonnée b a l’ori-

gine dans la relation A.E,S.-efficience, (fig. 1).

Intercalibration entre mesura au compteur Geiger (Intornational

Agency et par scintillation liquide.

L'expérience a été faite sur une série da filtros déja comptés
a Charlottenlund (tablaau 4). fin voit que 1l'accord entra les deux
techniques est assez bon, quoique pour les fortes valeurs de produc-
tion, les résultats au Geiger aient tendance a étre plus élevés et

inversément pour Ios valeurs faibles.

Techniques d’oxydation pour la préparation des échantllIons

En 1975, 1la technique de digestion des filtres dans le Soluene
a été remplacée par une technique de combustion directe et de récu-
pération du CO0? dans un agent basique (Carbosorb), avant solution
dsns un liquide scintillant (Dermafluor). Un Tri-Car!- 3D6 Packard

assura l’automaticité de ces opérations.

2.1.4, Tests”statistiQues

Estimation de la précision : Plusieurs sérias de réplications
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ont été faites [tableau 5), Dn observe que l'erreur augmente treés ra-
pidement ('V hyperbole, fig. 2 ) quand le niveau de production diminu
L'addition d’un facteur d’hétérogénéité supplémentaire (quand las ®
prises sont successives] ne semble pas Jouer de 'rble important [on

observe la méme chose pour la chloronhylle a).

Pour toutes les sérias, les écarts-types et las limites ont
été calculées en tenant compte qu’il s’agit de petits échantillons
[donc a coefficient d'assymétrie non négligeable], respectivement a
1'aide d'une tabla adaptée de Fisher et Yater [1163] et d’une table

de limites (Lamotte, 19717,

Observons cependant que les causas d'erreurs possibles discutées
au paragraphe suivant éclipsent quelque peu les erreurs relatives

analysées ici.

14
Critigues de la méthode au con

On a vu qu'il était difficile d’interpréter les mesures de nro-
14
duction primaire obtenues par la méthode au C0? [1 II B 5], Lalis-
te des détracteurs s’allonge considérablement quand il s'agit decri-

tiques purement liées a la technique.

Citons

1) incertitude dans la standardisation des ampoules (méthode du
4C—Ba Cc03)

2) effet de bouteille [LB versus OB en considérant le développement
bactérien) : Vaccaro et Ryther (1954]j Patten et autres [1964]

3) décontamination des filtres (HCl1 ou pas] : Me Allister (1961)

4) rétention de composés dissous dans les filtres: Nalowa.jko et
Lean £1972)7j Me Mahon (1973).

5) précipitations inorganiques en présence de Fe : Goldman et Mason
(1962) .

6) libération de Si (effet stimulant) an provenance du verre des
ampoules : Gieskas et Van Bennekom, (1973).

7) perte de radiocactivité des filtres : Wallen et Geen (1966),

Nakanishi et Ward (1971)
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8) Naturedes bouteilles de prélevement )
Nature des bouteilles d’incubation )
Position des bouteilles ) Dot" at °*url (1959)
Agitation des bouteilles )

9) soif-absorption, backscattering et géométrie : Goldman Ed96631
Postma et Rommets (1970)7 Qasim and others[19723

10) pertesde composés organiaues A la filtration : Arthur et Ripler
(1967)) Schindler et al. (1972)> Guillard et Hellebust C1971)1

Gieskes et Van Bennekom (1973),

En ce qui concerne les neuf oremiers Doints, nous ponsons avoir
pu minimiser les écueils en tenant compta das remarques des auteurs

(points 3, 8), en écourtant tres fort las temps d’incubation (oolnt 2)

ou an utilisant d’autres techniques (exemple : scintillation liquide
oour las points 1 at 9). Los points 5 et 6 ne nous concernent guere
(respectivement : milieu marin at peu de diatomées). Le point 7 est

réfuté par l'’expérience.

I1 reste le point 10. Les pertes a la filtration ont déja été
discutées au i ITI B 6. En effet, plusieurs auteurs observent une
relation entre excrétion et photosynthése (ex: Samuel, Shah et Fogg
(1971), Tanaka et al. (1974). Ces autours affirment que dns nrécau*
tions suffisantes ont été orises pour que les cellules ne soient pas
détériorées lors de la filtration et ne liberent donc pas de cyto-
plasme marqué. D'autres, au contraire, (Arthur et R1%ler (1967),
Schindler et al. (1972), ThomDson et Hamilton (1974) affirment que
la filtration telle gu’elle est pratiquée en routine entraine couram-
ment des pertes importantes (de 50 ¢ et olus) oar rupture des cellu-
les fragiles et proposent d’autres techniques. A l’extréme, leur
affirmation est a rapprocher de celle de Ouursma (1965) selon laquelle
l’excrétion active pourrait n’Stre gqu’un artefact. Il semble donc
que les deux questions soient mSlées pour l'instant : les études
futures devront faire la part de l'excrétion active et des pertes a

la filtration.
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Quoigqu’il en soit, 1l y a snus-estimation chronique de la pro-
duct.ion primaire quand elle est mesurée par la méthode au 14CCA.
peint avait été souligné par Strickland (1986) quand il écrivait
"£..)it is remarkable how few direct comparisons have been mada
between the radio-carbon and oxygen methods of assessing nhstosvntho-
sis on the same population (...) Many results have been obtained
giving 14C rates that are much smaller; especially in eutrnnhic

coastal water (...)”.

Au Bassin de Chasse, cette comparaison a été faite en 1972 et

1973 (tableau D). Sans pouvoir en discerner présentement les causes,

on observa doux types de situations.

1) la méthode au 14COA est en assez bon accord evae la méthode do
Winhler

2) il y a un déficit (cas le nlus fréquent) da 15 A 70 % (50 % en
moyenne) par la technicus 14C. Peut-on l'’expliquer rar une nerta °?
Nous n'avons malheureusement cas mesuré la radioactivité des
filtrats dans ce cas. On observa que Ios nortes supposées sont du
méme ordre da grandeur que celles couramment observées n.ar
Schindler et al. (1972). Cependant, 1l reste égalemant una incer-
titude 1liée a la méthode a 1l'oxygene et qui a fait 1l'objet d'une
polémique bruyante en 1952 : Steamsnn Nislssn (1952) soutenait
contre Riley (1S53) que l'effet bactéricide de la lumiere faisait
que la respiration était moins grando dans les flocons clairs que
dans les flocnns sombres (aujourd'hui, on aurait tendance a soute-
nir le contraire, cf. nhotnresoination), de sorte que la produc-

tion brute était surestimée.

Au vu de cas données at en 1'absence de mesures directes, nous
avons calculé la production bruto avec des marges correspondant nux

valeurs limites de 15 % et 50 $ de Wbarta.

Pour certains calculs (notamment, celui de mortalité) nous avons
utilisé uno courbe saisonnieére corrigée pour les nortes réallas

(d’apres le tableau 6 ) et non cour la norte moyenne do 50 % (fig, 3)



E 3000,

fo &

1973

u o
100
1000,
0.
Fig.3. Comparaison des courbes annuelles de production
primaire:
1) corrigée avec 1l'hypothese moyenne d'une
perte constante de 50%.
2) corrigée pour 1les pertes réelles déduite
de 1l'interca libration avec la méthode a

l'oxygene.
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“yyalle méthodoloei9 9t grobl|mes ESPbortant

Pour obvier aux inconvénients de la filtration, 1l'alternative
radicale est de supprimer cette étape et de mesurer la radioactivité
directement sur 1l’échantillon liquide aprés en avoir chassé le 14CO9
inorganique par bubbling en milieu acide (méthode rendue possible par
les développements de la scintillation liquide et préconisée par

Schindler et al. (1972) et utilisée en routine depuis (GiBskes et

Kraay (1975), nous-mémes en Mer du Mord (Fladen Ground, 1976).

On perd cependant de 1l’information sur 1l’excrétion, do sorte
que certains préconisent de garder 1'étape de filtration et de dé-
duire la perte par différence entre les deux méthodes. Nous pansons
qu’il n'’v a pas de filtration suffisamment douce (sauf par gravité)
pour éviter las ruptures de cellules. Nos recherches portent donc
sur ce point : détermination de la perte Dar excrétion sur filtrat

obtenu par filtration par gravité sur filtre de laine de v°rre.

Des premiers résultats ont mis en évidence une difficulté évo-
quée par Yentsch (1974) : les solutions actives commerciales peuvent
contenir des impuretés organiques dissoutes et marquées, d'ou les

back-ground trop élevés pour cette technique.

En effet, on calcule gquo

Back-ground = a . x . r/100 (1)
ou a= fraction du volume inoculé utilisée pour lecomptage
X » radiocactivité fournie lors de 1l’inoculation

)

r s % restant apres bubbling en milieu acide

9
Ainsi, avec 5 pCi (= 12 10 dpm) dans 20 ml d’eau stérile, un bub-

bling de 15, 30, 45 ou 60 minutes combiné avec une acidification par
0.5, 1, 1.5 ou 2 ml HC1 0,5 N donne ir résultat invariable : 99.975 \

du matériel radioactif sont éliminés.

De sorte que dans une expérience ou on inocule 100 ml et ou
10 ml sont bubblés et comptés, la back-ground serait de
0.1 X12 105 x (0.025/100) * 300 dom

(ce qui est beaucoup trop élevé sion veut détecter de faibles ni-
veaux de production]

- 18 -
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D'autre part, dans la méme fraction, la radioactivité relative

a la production est

2500D 2)

ou P = production en mg C/ms/h

3
25000 = mg C/m disponibles en mer

Si on combine les deux équations (1) et £f2), on a le temps

nécessaire oour aue la production atteigne le niveau du hack-ground:

a . X . 0.00025 . 25000 = 6.25
a . X , P P
D'ou on conclut : quelles que soient 1ss fractions mesurées ou les

radioactivités inoculées, les temps d'incubation requis pour attein-
dre un niveau de signification acceptable [ici P = back-ground)
suivent la loi de la fig; 4.

Il vy a donc une difficulté majeure a évaluer les taux de production
faibles et excrétion associées. Nous nous refusons a allonger déme-
surément les temps d’incubation : il faut donc améliorer 1l'’efficien-

ce d'élimination du matériel non fixé biologiquement.

Hesuresi”in vitro_ de groduction primaire

Cos mesures, réalisées en conditions contrdélées; sont les plus
fréquentes car las plus faciles A prendre en routine. Leur fréquence
est au minimum hebdomadaire au Bassin de Chasse. De plus, pendant
les années 1472 et 1973, elles ont été faites systématiquement, en 5
points du Bassin
Cette fréquence se lustifie par le fait que les cycles biologiques
et Tos successions sont tres rapides dans les écosysteémes aquatiques
[la frégquence de 1 prélévBment/mois, fréquemment choisie, nous parait

trés inadéquate) .

On s'est efforcé de fournir una quantité suffisante d’énergie
lumineuse pour saturer le mécanisme de photosyntheése et obtenir

ainsi directement une valeur de Popf* verra que ce but n'a pas
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été atteint en pratique. De toute facon, la valeur mesurée peut ser-
vir au calcul de la production primaire in situ, si d'autres para-

metres 9ont connus (transparence de l'eau, irradiance en surface, i%)

L'échantillonnage (soit 2 bouteilles claires et 1 sombre pour
des échantillons ramenés de 0, 0,5 et 1m), 1'inoculation at la fil-
tration sa font de la m*eme maniere aue dans le cas des incubations

in situ

Le principe de 1l'incubateur gque nous avons construit est treés
simple. Il s’agit d'una cuva de 60 cm x 50 cm x 50 cm, dans la fond
de laquelle les flacons expérimentaux sont couchés at groupés dans
una zona ou l'éclairage est homogéne. Une circulation d'eau autour
des flacons les maintient & température constants pandant 1’incuba-
tion (environ 15°C an général). La cuva est fermée oar un couvercle

dans lequel sont montés des tubas fluorescents Philips 53

Nous avons mesuré a l'aida d'un luxmétro une intensité de 85001ux
au niveau des flacons pour 7 tubes fluorosconts (1071-1972) et de
12000 1lux pour 10 tubes (1973-1074). Cos chiffres s'entendent pour
une courba da sensibilité voisins de celle de 1l'oeil humain et pour
laquelle sont concgus les luxmetres. Apres comparaison avec la cour-
ba da distribution d'énargia connue pour las tubas fluorescents et
calcul (fig. 5 ), on obtient pour le domaine spectral 400-700 nm «r

(P.A.R,) les chiffres de 17000 1lux (7 tubes) et 24000 lux (10 tubes),

*6 2
On considéra qua 1 lux =4x10 gcal/cm min dans la cas da lu-

miére fluorescente (Westlake, 1965).

2 2 2
Sachant qu'un gcal/cm min M 6,98 x 10 J/m sec, on obtient pour
la période 1971-1972 : 17 J/cm'Vheure

1973-1974 24 J/cm2 /heur"

Contrairement A la pratique généralement recommandés par maints
auteurs, 1l ost possible de procéder A des incubations courtes

fig.6.).



Fig .4.

Fig.5.

(0] 10 20 10

Bock—ground (mg C hl)

Relation entre 1le temps d’incubation et

le bacK'ground (exprimé en mg de production
apparente),dans le cas de la méthode
d’acidification et bubbling et des solutions
de NaH1;*C03 actuelles.

50-

m A

Energie mesurée effect ivement (zone ombrée)
dans la calibration d'un incubateur a
lumiere artificiel le.a lumiere arti
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Temps d ‘incubation (heur«.)
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10.
2 A
Temps  d’incubation (heures)
Fig.o6. Evolution de 1l’activité de la matiere en suspention

en fonction du temps d'exposition a la lumiere.

La courbe en trait fin présente des caractéristiques
intéressantes qui mériteraient wune étude plus
approfondie pouvant déboucher sur une meilleure
compréhension des mécanismes de recyclage.

On note un marquage tres rapide endéans 1les 5
premieres minutes et ensuite une transition vers

un régime linéaire.Aprés une heure,le marquage se
ralentit (augmentation relative des pertes).

La courbe en trait plus épais démontre gque la relation
peut étre 1linéaire pendant une durée d'incubation
quli excede largement 1 heuretici Jjusqu'au moins

4 heures).
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Ceci nous olace dans de meilleures conditions, la phytoplancton n'ayant
guere la tamps de recycler du 14CO“ ou de se multioliar, ni les con-
ditions de 1’échantillon de s'éloigner beaucoup des conditions ini-
tiales, De manieére générale, on s'en est tenu a das Incubations de

2 heuras.

Passage des résultats in vitro b Pp”t in situ

La comparaison des chiffres obtenus le méme jour in situ et in
vitro, révéle une variabilité importante du rapport P .. /P .. |
opt situ vitro
On observe quo dans la série de 1972, gquand 1l'éclairage de 1l’incuba-
teur comportait 7 tubes fluorescents, le rapport vaut en moyenne 2,3
avec une marge de + 1* dans la série de 1973 et 1974, avec 10 tubes,
on a calculé un rapport moyen de 1.4 avec une marge de + 1,Tels quels,
ces facteurs d'incubateur pourraient servir a la conversion recher-

chée. Cependant, la marge d'erreur est grande et le raisonnement

n'est qu'empirique.

Puisque nous connaissons la forme de la relation photosynthese-
lumiere dans les cas analysés (voir i III.B1l), 1l est possible

d'appliquer un raisonnement analytique au probléme posé

Dans 1l'incubateur, deuxparametres sont différents du Bassin
de Chasse : lalumiere et la température.

10J Température

L'effet d'une différence de température se traduit théoriquement

par une modification de 17

. . oTi x -IT1 - T21/10
k vitro k situ

ou pour un Q * 2on a T2 » température de 1l'eaudu Bassin

Tl » température de 1l'eaudans 1'in-
cubateur.

2°) Lumiére

Dans la recherche de Pon” situ* on appliqua la relation du

5 III.B.1.1.2. a rebours
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n - n x H i g Crige s’ 3

opt 'vitro

= O&itro x 1/ fl(D
Remarque ; les fonctions f£7fl) et £7CI) en fonction re r', ont
la particularité (héritée de la fonction photosynthe-
se-lumiere) de présenter un maximum et deux solutions
possibles pour toute valeur de £ ou £f?
Des lors, des valeurs ri'I'“tres différentes peuvent
entraliner une méme conversion ds pvitro e oopt situ
(maiB non leur moyenne, cf. Ios dangers d'erreur
dis a l'utilisation de valeurs moyennes d*I\
(fiommaerts, 1E75)

On passe a p en utilisant la relation

oot situ
n : I* .
opt vitro = K vitro ~
noot situ Il,ﬁitu

Ce traitement est lourd mais aopliquable a tous les cas r "
[ex. 1" vitro < I wvitro < I’”situ), Dans la majorité des cas on
peut considérer que I vitro est dans la zone do relation linéaire

du la fonction photosynthese-lumiére et que deés lors.

situ

f'loot situ nvitro x )
I vitro

Les résultats do ce calcul donnent cour la premiére série de

valeurs [7 tubes),la relation
. = S + 0.
Pont Poot calculé x (1 0.4)

et pour la deuxieme série (10 tubes)

o . = p ot calculé x (1 = 0.3)



P<*_ vifro in vjfro (T

p meiuré vitro/

tho G- by o

Grandeur mesurée 1in vitro et

valeur

application

correspondante

du

avec

Fie;. 7.
théorique 1in situ,reca lculée par
modele de Vollenweider et de la loi d'Arrhénius.

Co«ff. aosorption
u
50
Fif.8. Calibration du disque de Secchi en relation
a la cdbte,en Mer du Nord.

la distance
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En utilisant le raisonnement analytique on obtient donc uns
meilleure approximation (30 a 40 \ d’erreur) gqu'en utilisant un

facteur emoiriqua £43 S 71 % d'erreur).

I1 semble qgqu'on puissa difficilement obtenir de meilleurs
résultats on partant d'un chiffre d'incubateur, la marge de 30-
40 t résultant de toutes les erreurs concevables (précision de
mesure des différents parametres utilisés, validité des hypothe-

ses, effets d’incubateur).

Remorqua : Une recherche effectuée avant que nous ne disposions
de mesures satisfaisantes de 1'éclairage dans 1'incu-
bateur, avait montré que Ios meilleurs résultats étaient
obtenus en considérant les éclairements d'incubateur
comme valant resnectivement 15 et 25 J/cm*/h nour 7
et 10 tubes fluorescents. Coei constitue une confir-
mation indirecto de nos mesures nhotométrioues, puisque

2
nous avions trouvé 17 et 24 J/cm /h

3. Variables ds commanda

3.1. Température

La température de l’eau au centre du Bassin de Chasse a été enregis-

trée en continu a -50 cm au moyen d'un tharmo-raohe enregistreur.

3.2. Lumiere et transparence

L'irradiance en surface nous est connue oar les mesuras de rayonnement
solaire global faites on continu car 1'Institut Royal 1létéornlogique (Ser-
vice Rayonnement, M. Dogniaux) a Oen Hoen Les chiffres sont intégrés nar

fraction de 30 minutas et exprimés en J/cm



En es qui concerne la mesure de transparence, nous nous sommes tenus
aux recommandations da Strickland (1358), Sauberer (1962), Jerlov
(1968) et Westlake (1965) gqui ont revu les orincines importants da rhoto-

métrie prévalant dans le domaine da 1l'océanographie.

La faible profondeur de 1l'eau du Bassin da Chassa Interdit la olunart
du temps l'utilisation du disque de Socchi. Cependant, il ast arrivé d'uti-

liser cette technique. Dans ce cas, nous avons utilisé un facteur F dans

n B . B— =m— -m

profondeur de Secchi

valant 2.5 'au lieu da 1.7 (Poclo ot Atkins,1926)), supposant que les ca-
ractéristiques optiques du Bassin de Chassa sont nroches de calles observées
dans les eaux cdtieres et utilisant alors la courbe que nous avons établie

dans la Saie Sud de la Mer du Nord (Mnmmaerts,1973) (fie.8).

De plus, dans une premiere période, 1la pénétration de la lumiere dans
l'eau n’a pas été mesurée directement, mais on a déterminé le noids des
sédiments an suspension “"turbidité"). La corrélation entre ce parametre et
la pénétration lumineuse mesurée au photometre immarsible a été faite an
Mer du Nord et MW'ussi tentée ici pour les datos oG les doux types de mesures
étaient réalisées. La fig.00 montre la relation entro les ooids de matieres

en suspension et Iss mesures de transparence (i III.B.1,1.4.1.).

Dans une deuxieme période (a partir d'avril 1971), on a mesuré la péné-
tration lumineuse au moyen d'un nhotnmetro immersible. Un nrofil comclet
de pénétration da la lumiere a été établi le 1.7.71 au moyen du photo-
metre muni d'un filtre vert OGr 1 (fig.9).
Le graphique de la fig.1l0 nous montre quo la décroissance de la lumiere
est de forme exponentielle et que la loi de Lambert-Beer oeut 6tra appliquée
oour mesurer un coefficient d'absorption. Il suffit en effet, de mesurer
1’"intensité lumineuse en deux profondeurs que sépare un intervalle connu
(ici : subsurface et -1m). Dn note eue le Frofil de pénétration lumineuse
est identique a celui établi au noint 1 dans le réseau Mer du Nordffig.76)
c’est-a-dire que la transnarance de l'eau du Bassin de Chasse est aussi fai-
ble que la transparence la plus faible en mer (profondeur de compensation

d*9nviron 4 métres).

22 -
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Fig.9. Courbes de transmission des différents dioptres du
photometre immersible et détermination de 1l'énergie
réellement mesurée,compte tenu de la courbe de sensi-
bilité de 1la cellule photo-électrique Cen partie
d'apres West lake, 1965 ) .
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Flg.10. Courbe de transmission de 1l'énergie lumineuse dans

la colonne d'eau mesurée au Bassin de Chasse.
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On a constaté quo la proximité immédiato de la barquette oblitérait
una partie du champ de mesure de 1'appareil quand celui-ci était tenu an
surface et que las lecturas étaient trop faibles. On a dés lors procédé
comme suit s
al mesure de la lumiere incidente dans l'air avec 1l'apnareil bien déparé

(tenu horizontalement A bouts de bras)
b) mesure de lalumieére incidente juste au-dessus de la surface de 1l'eau,
a co6té tia labarquette, du cdté le olus éclairé
c) mesura de lalumiere incidente Justa au-dessous de la surface de I'BsU
d) mesure da lalumiere incidente a -1lm (pratiquement non influencée par

la barquette).

On a alors déterminé pour chaque groupe da mesures le ranncrt a/b par
lequel on a multiplié c¢ pour obtenir une valeur nrobable d'irradiance en
subsurface, dégagée de 1l’influence de la barquette, On a vu que ce rapport

a/b était assez constant (moyenne I 1.17),

La mesure de transmission dans un domaine spectral 1limité au vert ne
donne qu'une idée approchée du flux d’énergie P.A.Ri dont on sait gqu’il
concerne une bande sensiblement plus large (de 300 & 700 nm environ). Oes
1972 nous avons utilisé la méthode préconisée par Aberg, 1943 et Vollenweider
1959, T961, Pour cela, on mesure la transmission non seulement dans le do-
maine spectral vert, mais aussi dans le rouge ot dans le bleu, en munissant
successivement le photometre de filtres resoactivement vert (Otrrl), rouge
( RG 2) et bleufBG 12 ). On suppose que la % de transmission d’énergie

a une profondeur donnée z est

TE
Z

oe

- 1/3 (TroU"G ¢ TVert * Tb1l0U)
z zZ Z

Pour connaitre le flux d'énereie a la profondeur z pendant un intervalle de

temps donné, onmultiplie (TE/100) par 1'irradiancependant ce temps.

On aobservé que les rapports des transmissions dans lesdifférentes

régions spectrales étaient en moyenne

T g T = 1.-20
ver rouge

T J1 E 1.-4

vert Hleu



De sorte gue
.vert
t7 * 3 1/3 IIr- .. *
2 i ?n
d’ou tE =  Tvert
5 T * 0.83
9t aussi mE - verw
) x 1.27

A.3.2.
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2.

LE PHYTOBENTHOS

Détermination de biomasse

Ulves

La récolte s'est faite en plongée, a l'intérieur d’un cadre de 1 m2
déposé sur le fond. ! ’opération, se déroulant a 1'’aveuglette et dans des
conditions difficiles, est assez longue de sorte gqu’il n’a pas été possi-
ble de prendre plus d’un quadrat par détermination. Les ulves sont ensuite
lavées a l’eau de mer pour les débarrasser de la vase et des animaux, puis
essorées énergiquement. On procede a une pesée totale, puls a la pesée
d’une fraction de 100 g, qui servira a la détermination du poids sec. La

dessication se fait a 1’étuve a 80° C, pendant une nuit.

Diatomées bent.hiques

La détermination s’est faite par comptage sur un échantillon préala-
blement dilué, de boue, pris en plongée sur 1 cm de profondeur et une sur-
face connue. Cette mesure qui ne contient aucun élément statistigque n’avait

évidemment pas d’autre but que de situer un ordre de grandeur.

Détermination de production primaire

Ulves

Nous avons concu un systeme de deux cloches [une blanche et une noire)
en plexiglas, hautes de 30 cm et couvrant une surface de 15 dm < Dans
chaque cloche plongent quatre buselures en verre raccordées chacune a une
bouteille & BUD de 500 ml, fixée & l’extérieur. Les buselures se trouvent
a des hauteurs différentes. Un robinet permet 1’admission d’eau dans cha-
que bouteille en fin d'’incubation. Un autre permet 1’évacuation de 1’air

Cfig.11).



Fig.1l1l . Dispositif de mesure de 1la production in situ
d'o2 des algues benthigques.On n'a représenté
gqu'une seule des 4 bouteilles Winkler norma-
lement accolées a la cloche.



C.

Le travail se fait en plongée : les cloches sont déposées prudemment
(sans remuer le sédiment), chacune sur une touffe bien circonscrite d'al-
gues. Apres une circulation de 4 heures, les bouteilles sont remplies
lentement et les algues sont récoltées et pesées (cf. i 1.1.}. la produc-
tion d'oxygéne est mesurée par la méthode de Winkler, comme décrit dans
Strickland & Parsons (1960). On tient également compte de la production
du phytoplancton emprisonné dans la cloche en incubant simultanément

d'autres bouteilles situées a la méme hauteur.

Le systeéme a bien fonctionné mais le résultat eut été sans doute
meilleur si 1'’eau avait été agitée avec un dispositif ad hoc pendant

1 '"incubation.
Diatomées benthiques

Un échantillon de boue correspondant a une superficie connue est
dilué dans de l'eau du Bassin, de maniére a obtenir 0.01 cm /ml. La di-
lution est répartie entre plusieurs flacons a BDD, clairs et obscurs, qui
sont inocules avec 5 pCi de NaHl4COA et mis a incuber in situ pendant
2 h. et a différentes hauteurs dans la colonne d’eau (cf. méthode utilisée
pour le phytoplancton). Apres incubation, comme il n'est pas possible
de filtrer cette suspension, on soumet 1'échantillon a une acidification
avec bubbling, apreés quoi, l'activité d’une aliquote est mesurée en scin-

tillation liquide.

AUTRES COMPARTIMENTS

En ce qui concerne les autres compartiments biologiques, nous renvoyons

aux travaux des membres du groupe du Lab. v. Ekologie en Systematiek, et en

particulier a Daro (1974) pour le zooplancton, Joiris (1973, 1974) pour les

bactéries pélagiques et Billen (1976) pour les processus au niveau du sédiment.



En ce qui concerne les parametres chimiques, nous avons utilisé les
méthodes décrites dans Strickland S Parsons C'l19%0J pour les mesures de sali-
nité, alcalinité et pH. Les nutrients ont été analysés dans leur majeure par-
tie au Laboratorium v. Analytische Scheikunde de la V.U.B. [Prof. I. Elskens)
sur chaine Technicon. En ce qui concerne Nu:-et NHt, les échantillons ont été
conditionnés en flacons de polyéthylene de 50 ml et conservés au congélateur.
Les échantillons destinés a l’analyse des phosphates étaient conservés avec
1 ml de chloroforme en flacons de verre de 200 ml et au frigo. Dans tous les
cas, les échantillons sont préfiltrés, sur place, sur mailles de 45 p pour

éliminer le zooplancton et les plus gros détritus.

On a procédé a une petite analyse statistique des chiffres obtenus a

partir de 10 prises consécutives au méme endroit, le 21.5.71.

NO~ rm = 58.66

= 7.15

erreur relative : 24 $§
NO~ tm = 39.38

a = 1.27

erreur relative : 6 %
PO"': m = 718.73

o = 7.45

erreur relative : 2 %

On remarque dque la variabilité des résultats est nettement plus grande
pour les nitrates. La méthode analytique n’est pas en cause [2 a 5 % de vari-

abilité constatée). Cette variabilité n'’est pas expliquée.



Espéce Sous—-échantillons de 2 ml j -Sous-éehonttlléns de 10 ml

erreur erreur
nombres/ml m a relative nombres/ml m o relative

Eutreptiella marina 474 398 390 612 493 66 0.27 367 340 383 352 360 23 0.13

Plagioselmis punctata 0 0 0 0 0 - 3 0 0 6 1 2 4 4.00
Skeletonema costatum 31 61 15 0 27 28 2.07 0 0 6 0] 1 -
Thalassiosira sp. 31 0 0 0 8 - 18 6 0 0 6 9 3.00
Bacillariophyceae 77 15 0 153 61 89 2.92 0 37 18 18 15 9 1.00
cf. Strombidium 0 31 0 0 8 - 3 0 6 6 4 4 2.00
Tableau 1. Comptages répétés sur fractions de 2ml et 10 ml,

le 25.4.72. Résultats extrapolés au nombro total de cellules/ml.

et erreur relative.



Data

14.3.73

21.3.73

28.3.73

11.4.73

13.4.73

25.4.73

2.5.73

9.5.73

16.5.73

23.5.73

30.5.73

6.6.73

13.6.73

19,6.73

27.6.73

11.7.73

moyenne

Tableau 2.

Station
1 2 3 4 5
ag- 132- 00- 95- 69-
ios- 05 37-105 32- 37 73- 59 91- 60
72- 05 71- 64 30-80 110- 92 71-
104- 06 91-102 92— 83- 63 76—
171- 96 T7- 77 .01- 93 79- 84 83— 66
81- 103- 55- 32 32- 25 50- 43
64- 170 47- 30 96- 90 39- 65 15-112
99-771 01- 93 92- 09 100- 90 89-
79- 06 109-100 75- 87 90- 9R 78-110
68— 77 44- 50 71- 65 50- 39 73- 58
91- 77- 04 73-105 89- 68-97
65- 70 03- 02 90- 97 84- 02 83- 01
102-101 70~ 100- - - - - - -
71- 93-105 83- 67 90- 92 79- 99
116-115 96-115 92-110 99-105 98-103
113- 78— 112- 07 97-100 108- 50
90 84 78 78 73

Proportion (%] de chlorophylle active dana
las échantillons de 1973. Les résultats sont donnés

par pairas pour montrer la variabilité des chiffres



Date Alcalinité carbonatée C02 disooniblra

(mé&/A) (mr ¢/1)

11 .4.72 2.575 28.43
19.4.72 2.375 26.22
25.4.72 2.375 26.22
4.5.72 2.375 26.22
16.5.72 2.233 24.65
24.5.72 2.233 24.65
31.5.72 2.309 25.48

6.6.72 2.233 24.65
14.6.72 2.375 26.22
20.6,72 2.375 26.22
29.6.72 2.487 27.45
4.7.72 2.534 27.97

Tableau 3. Alcalinité carbonatée st CO” disponible au

Bassin de Chasse en 1972.



Geiger

Scintillation liquide Compteur Geiger Scintillation
(mg C/m3/h) (me C/m3/h)
5.72 5.79 101
0.39 0.64 0 72
0.81 0.71 0 88
0.58 0.35 0 60
1.05 0.79 0 75
5.55 4.13 0 74
110.92 124.43 1 12
137.19 166.19 121
6.67 5.95 0 87
5.70 4.94 0 85
76.00 89.41 1 16
85.76 107.79 1 25
5.69 4.95 0 55
3.62 3.36 0 03
19.15 19.94 1 04
Tableau 4. Valeurs comparées de production primaire

par les techniques de comptage par scintillation liquide

et par compteur Geiger.



Date 6.5.71 6.6.72 6.6.72 11.1.73 11.1.73 21.5.71

I1) CU (1) (1) (2) (2)

35.05 26.91 29.75 1.94 1.06 10.20

33.60 25.60 29.65 2.00 1.10 12.73

34.61 24.74 26.88 2.27 1.34 14.89

35.64 26.17 26.91 1.56 1.15 11 .00

Valeurs 36.66 21.92 23.99 2.49 1.15 10.92
33.48 23.50 32.13 1.50 1.09 12.03

35.81 25.09 33.07 2.12 1.15 12.90

30.54 22.52 27.28 1.62 1.62 12.52

35.98 23.31 27.70 1.15 1.41 12.51

32.86 20.46 1.43 1.21 12.81

10.83

Moyenne 35.22 24.83 28.60 1.81 1.23 12.13
Déviation std. 1.76 2.18 2.01 0.43 0.16 1.25
Erreur std. 0.59 0.727 0.993 0.142 0.053 0.395
S 2.26 2.26 2.31 2.26 2.26 2.23
Limites 95 % 1.32 1.64 2.29 0.32 0.12 0.00
Erreur relative 0.10 0.18 0.20 0.48 0.26 0.21

(1) sous-échantillons

(2) échantillons pris successivement au méme endroit

Tableau 5. Caldul de l'erreur relative

pour la technique d’incorporation de 1%CO0?



Date

16.6.72

11.7.72

18.7.72

29.3.73

10.4.73

19.4.73

25.4.73

16.5.73

24.5.73

30.5.73

13.6.73

19.6.73

11.7.73

17.7.73

25.7.73

20.8.73

Tableau

pour la mesure de production primaire

6.

Méthode 02

(mg C/m3/h) (me C/m3/h)
79.90 77.39
71.25 81.67

197.02 99.29
261.67 144.87
207.90 89.63
21.0 23.23
O 3.12
3.0 3.46
19.99 12.03
12.37 5.42
54 14,69
141.75 57.72
18.75 25.49
48.0 15.59
58.39 47.24
465 129.21
297 168.69
231 170.93
77.58 55.82
17.47 9.37
50.40 56.50
13.31 11.23
24.0 19.50

Méthode W C

Différence Méthode U C
(me C/mVh) (en \ méthode? 0]
2.59 3.3
“‘ ()
97.73 49.6
116.8 44.6
118.27 56 .h
o ()
()
O
7.95 39.0
6.95 56.2
39.31 72.8
94.03 5°.3
T M
32.41 67.5
11.14 19.1
335.79 72.2
120.31 43.2
110.17 39.2
22.06 28.3
8.10 46.4
©
2.03 15.3
5.5 22.9

Comparaison des techniques 0" et 1Y

(échantillons incubés in situ).

50

57

46

19
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