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Allégorie

Sable blanc pour marée verte
elle n'a pas compté les cheveux du vent
elle s'est fait une robe changeante
de I'eau ameére qui nous ressemble
de pierres de linges et de vaisseaux
d'appels de charmes et de défaites
etjusqu'au faite
d'un arbre changeant comme sa robe d'armées
elle monte elle monte de toute éternité

Paul Nougé, extrait de Fragments
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Résumé

Dans l'estuaire turbide et bien mélangé de I'Escaut, la production phytoplanctonique nette est
contrélée par l'interaction entre la disponibilité lumineuse et la profondeur d'eau, toutes deux
variables dans le temps. En tenant compte de cette interaction a I'échelle sub-tidale, on peut
montrer qu'une production phytoplanctonique nette positive prend place dans des régions de
haute turbidité, pour autant que la dynamique du rapport profondeur euphotique: profondeur de
mélange l'autorise. La distribution de la chlorophylle a dans l'estuaire peut étre expliqguée a
partir de cette hypothése. On montre que l'activité du phytoplancton n'influence pas beaucoup
les bilans d'oxygéne dissous, ni d'azote inorganique, ni de matiére organique dans l'estuaire en
comparaison de l'activité bactérienne (hétérotrophe, nitrifiante et dénitrifiante). Toutefois, cela
peut changer avec I'amélioration de la qualité des eaux attendue dans un futur proche (horizon
2010). En revanche, le cycle de la silice est fortement soumis a l'activité des diatomées. Une
description précise de la dynamique des diatomées sur I'axe longitudinal de I'estuaire et dans la
zone coétiere est nécessaire pour modéliser la distribution temporelle et longitudinale de la silice
dissoute. Les travaux futurs devraient inclure une meilleure compréhension des processus de
photoacclimatation et de photoinhibition dans la colonne d'eau. La modélisation devrait a
terme inclure explicitement le grazing par le zooplancton, et tenir compte d'au moins une

espece phytoplanctonique supplémentaire (marine non-diatomée).

Abstract

In the well-mixed Scheldt estuary, the net phytoplankton production is controlled by the
interaction between light availability and water depth, both of which are time-varying at the
tidal scale. When taking this interaction into account at the hourly timescale, a positive net
phytoplankton production is shown to take place in areas of high turbidity, as long as the
dynamics of the euphotic to mixing depth ratio allows it. The distribution of chlorophyll a in
the estuary may be explained ffom this hypothesis. It is shown that phytoplankton activity does
not affect much the estuarine balance of dissolved oxygen, nor nitrogen species, nor organic
matter in comparison with bacterial activity (heterotrophic respiration, nitrification and
dénitrification). However, this may change with future improvements of the water quality. In
contrast, dissolved silica is strongly affected by diatoms production. An accurate description of
diatoms dynamics along the estuary and in the Coastal zone is required to model the
longitudinal and temporal profiles of dissolved silica. Future research should include a better
understanding of photoacclimation and photoinhibition processes. Eventually, modeling should
include the grazing by zooplankton, and take into account at least another phytoplankton

species (marine non-diatom).



Table des Matieres

Chapitre

Chapitre

Chapitre

1:

11
1.2
13
1.4
15

2.1

2.2

2.3

2.4

3.1

3.2

3.3

Introduction générale

Production primaire du phytoplancton
De l'incubateur a I'écosystéme
L'estuaire de I'Escaut

Facteurs limitants et facteurs de contréle
Objectifs de ce travail

Matériel et méthodes

Stratégie d'échantillonnage
2.1.1 Campagnes de mesure
2.1.2 Parametres mesurés
Parametres physiques
2.2.1 Température et salinité
2.2.2 Matiéres en suspension et profondeur de Secchi
Parameétres chimiques
2.3.1 pH, alcalinité totale et carbone inorganique dissous
2.3.2 Oxygene dissous
2.3.3 Nitrates et nitrites
2.3.4 Ammonium
2.3.5 Silice inorganique dissoute
2.3.6  Orthophosphates dissous
Parameétres biologiques
2.4.1 Production phytoplanctonique
2.4.2 Chlorophylle a et phaeopigments
2.4.3 Consommation communautaire d’oxygéne dissous au noir

Biogéochimie de I'estuaire de I'Escaut

Introduction
Aspects physiques

3.1.1 Salinité

3.1.2 Température

3.1.3 Turbidité et matiéres en suspension
Aspects chimiques

3.2.1 Les nitrates et les nitrites

3.2.2 L'azote ammoniacal

3.2.3 L’azote inorganique total

3.2.4 DIC, pH et alcalinité totale

3.2.5 Les phosphates

3.2.6 La silice dissoute

3.2.7 Consommation des nutriments par le phytoplancton
Production nitrifiante

D 01T W w N

11
11
11
12
12
12
13
14
17
20
21
23
23
30
34

35

35
36
36
38
39
42
42
44
44
45
48
49
50
51



Chapitre

Chapitre

3.4 Production phytoplanctonique

34.1
3.4.2
3.4.3
3.44

Chlorophylle a et phaeopigments

Variabilité des paramétres photosynthétiques
Production primaire intégrée et croissance
Production phytoplanctonique dissoute

3.5 Oxygene dissous et sa vitesse de consommation
3.6 Conclusions

Planches A-H
Planche Si

4 : Production primaire du phytoplancton: définitions

et mécanismes

Introduction
4.1 Commentaires sur les définitions

411
412
41.3
4.1.4
4.1.5
4.1.6
4.1.7
4.1.8

Photosynthése

Production primaire du phytoplancton
Production brute et production nette

La question des échelles

Définitions de la littérature

Production et productivité

Vers une définition "non nova, sed nove"
Conclusion

4.2 Mécanismes cellulaires

421
422
4.2.3
42.4

Photosynthése de précurseurs organiques
Photoacclimatation du phytoplancton
Respiration algale

Excrétion

5: Kinetics of **C incorporation by phytoplankton
in a light gradient

Résumé / Abstract

5.1 Introduction

5.2 Materiel and methods

5.3 Kinetics of™C incorporation

5.4 Modelling hypothesis

5.5 Model équations

5.6 Results and discussion

5.7 Conclusions
Aknowledgements

52
52
56
59
63
64
65

67

67
68
68
69
70
71
72
76
78
80
81
81
85
86
87

89

89
90
91
92
93
96
98
105
106



Chapitre 6 :

Chapitre

Chapitre

6.1

6.2

6.3

6.4

7.1
7.2
7.3
7.4
7.5

(00]

8.1

8.2

8.3

Spécificités du systeme estuarien : impact sur
la modélisation de la croissance phytoplanctonique

Introduction
Incorporation de carbone au noir par le phytoplancton
6.1.1 Introduction
6.1.2 Matériel et méthode
6.1.3 Résultats et discussion
Effet de la salinité sur la production primaire
6.2.1 Introduction
6.2.2 Matériel et méthode
6.2.3 Résultat
Grazing du phytoplancton par le zooplancton
6.3.1 Introduction
6.3.2 Matériel et Méthodes et discussion
6.3.3 Résultats et discussion
6.3.4 Conclusion
Resuspension de la chlorophylle a au cours du cycle tidal
6.4.1 Introduction
6.4.2 Modélisation de la resuspension de la chlorophylle a
6.4.3 Conclusion

Control of phytoplantkon production by physical
forcing in a strongly tidal, well mixed estuary

Résumé / Abstract

Introduction

Model description

Forcing conditions

Dynamics of phytoplankton growth
Conclusions

Aknowledgements

Distribution spatio-temporelle du phytoplancton
dans Pestuaire de I’Escaut : résultats d’un modele
bi-dimensionnel de transport-réaction

Introduction

Présentation générale du modeéle
8.1.1 Partie hydrodynamique
8.1.2 Processus biogéochimiques

Module phytoplanctonique
8.2.1 Choix d’une espéce

8.2.2 Calcul de la production brute intégrée sur la profondeur

8.2.3 Calcul de la production phytoplanctonique nette

8.2.4 Interaction entre la production, les nutriments et I'02 dissous

Résultats et discussion

107

107
108
108
108
109
110
110
111
111
112
112
113
113
115
116
116
117
120

123

123
124
125
131
138
144
145

147

147
148
148
149
150
150
151
154
155
156



8.3.1 Comparaison avec les résultats de modélisation

8.3.2 Production et biomasse phytoplanctoniques

8.3.3 Sensibilité des variables au changement des parameétres PE
8.3.4 Perspective « passé-présent-futur »

8.3.5 Bilans et apports vers la zone cotiere

8.4 Conclusions

Chapitre 9:

Conclusions générales

Summary and conclusions

Bibliographie

156
157
160
164
166
170

173

179

185



Chapitre 1

Introduction générale

Le bassin versant de I'Escaut (21580 km”) couvre I'une des régions les plus densément
peuplées d’Europe, ou I’activité industrielle s’est largement développée et diversifiée.
Sous la pression anthropogénique, I'apport excessif de substances nutritives (N et P)
provoque I’eutrophisation des eaux. Celle-ci se manifeste par une croissance importante
d'algues phytoplanctoniques qui entraine trop souvent une baisse de la qualité des eaux
(Billen 1990; Justic et al. 1995; Lancelot et al. 1997). Aprés leur mort, les organismes
phytoplanctoniques sont dégradés par les bactéries hétérotrophes qui décomposent la
matiére organique en consommant I’oxygene dissous dans I’eau. La surproduction algale
alimentant la surconsommation bactérienne, les eaux sont rapidement appauvries en
oxygene dissous, et le jeu des transformations biogéochimiques s’en trouve déséquilibré

(Stafford et al. 1980; Abril et Frankignoulle 2001).

La diminution de la concentration en oxygéne dissous modifie I'état d'oxydo-réduction de
la colonne d'eau, et par conséquent certains processus peuvent étre localement supprimés
(e.g. le grazing par le zooplancton, Kromkamp et Peene 1995), tandis que d'autres
processus se développent (e.g. la dénitrification, Vanderborght et al. 2002). A un stade
plus critique, des organismes dont l'activité est habituellement inhibée par I'oxygéne,
peuvent se développer grace a des processus tels que la méthanogenese (Stafford et al.
1980) ou la sulfatoréduction (Abril et Frankignoulle 2001). En l'absence d'oxygene
dissous et en présence de méthane ou de sulfure d'hydrogene, la qualité de l'eau s'effondre
et limite ainsi la biodiversité dans le systéme. Le remplacement d'une série de processus
biologiques par d'autres conditionne de maniere cmciale la transformation des espéces

chimiques et biologiques qui traversent I'estuaire.

La quantification des processus a l'oeuvre dans I'Escaut permettraient, d'une part, de
mieux gérer la qualité de I'eau de l'estuaire, et d'autre part, de mieux contrdler les apports

de matiéres organiques et inorganiques vers la Mer du Nord. Outre la préservation d’un



Chapitre 1

écosysteme sain, les enjeux liés a la qualité de I’eau en tant que ressource surgissent
également de facon de plus en plus pressante dans les agendas politique et économique
(voir EC Directive 91/271/EEC, 21 May 1991; Directive Cadre Eau 2000/60/CE, 23
October 2000). Parmi ces enjeux, on compte dans le désordre, Tutilisation industrielle de
I’eau dans les circuits de refroidissement (voir par exemple, Kovalak et al. 1993),
I’exploitation de I’estuaire pour la navigation, la qualité de vie des riverains, I'utilisation

de I’eau comme ressource récréative, etc.

1.1 La production primaire du phytoplancton

Sans chercher a la définir précisément a ce stade, la production primaire du phytoplancton
est la photosynthése de matiére organique et d'oxygene par le phytoplancton a partir de
matieres inorganiques et d'énergie lumineuse. Dés la deuxieme moitié du dix-neuviéme
siecle, l'estimation de la production phytoplanctonique dans l'espace et dans le temps a
constitué l'un des objectifs majeurs des océanographes (voir Barber et Hilting 2002). Un
siécle plus tard, les travaux de Steemann Nielsen (1952) marquaient une étape dans
I'évolution de l'océanographie en introduisant la méthode d'incorporation du "*C : une
technique permettant de déterminer la production primaire avec précision, sensibilité et
efficacité. Malgré son essor rapide et la poursuite actuelle de son utilisation dans le monde
entier, la méthode du "’C n'est pas dénuée de problémes, en particulier a cause de la
complexité des organismes phytoplanctoniques et de leur faculté d'acclimatation aux

conditions extérieures.

Dés le début des années nonante, avec l'arrivée de techniques de plus en plus
performantes, Williams (1993b) remarque un déplacement d'intérét depuis les problemes
d'échantillonnage et de manipulation vers ceux de l'interprétation des résultats en termes
physiologiques. Depuis plus d'une quinzaine d'années, l'intérét s'est en effet porté sur une
série de mécanismes intracellulaires pouvant influencer l'interprétation des résultats de
production phytoplanctonique, notamment: la respiration algale (Weger et al. 1989;
Langdon 1993), l'excrétion (Mague et al. 1980; Otero et Vincenzini 2004), la
photoinhibition (Platt et al. 1980; Melis 1999; Han 2002), la photoacclimatation (Geider
et al. 1996; Behrenfeld et al. 2004), l'incorporation de nutriments (Claquin et al. 2002;
Riebesell et Wolf-Gladrow 2002), la photorespiration (voir Geider et Macintyre 2002), et
plus récemment les mécanismes de concentration du carbone (Tortell et al. 1997,
Reinfelder et al. 2000; Moroney 2002). Certains de ces mécanismes cellulaires offrent au

phytoplancton la possibilité de s'acclimater rapidement aux variations des conditions
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environnementales; on parle de la "plasticité" du phytoplancton face au changement

(Zonneveld 1998).

1.2 De l'incubateur a I'écosystéme

A cause de cette faculté d'acclimatation, notamment en réponse aux variations de la
lumiére, la réponse photosynthétique du phytoplancton peut étre fort différente entre les
conditions d'incubation statique (Mallin et Paerl 1992; Macedo et al. 2002) et celles
prévalant dans un milieu naturel dynamique (Demers et al. 1986; Cullen et Lewis 1988;
Lizon et Lagadeuc 1998). Une cellule de phytoplancton peut mettre trois jours pour
traverser la couche photique a la marge océanique, ou la profondeur euphotique est
d'environ 50 métres, mais seulement quelques minutes dans un estuaire, ou la profondeur
euphotique est de l'ordre de 2 metres (Macintyre et Geider 1996). Dans un tel milieu, les
cellules de phytoplancton sont donc continuellement soumises a des conditions

d'irradiance changeantes.

L'un des objectifs actuels est donc de fournir une description de la production
phytoplanctonique qui tienne compte des mécanismes cellulaires (Lancelot et al. 1991;
Geider et al. 1997; Zonneveld 1998; Han 2002; Behrenfeld et al. 2004). Le recours a la
modélisation devient, par ailleurs, de plus en plus nécessaire, a fortiori parce que la
production phytoplanctonique doit finalement étre reliée a l'accroissement de la biomasse,
si I'on veut étendre l'estimation aux plus grandes échelles d'espace et de temps (Banse
2002; Marra 2002). A ce sujet, Marra (2002) remarque la difficulté de rapporter les
résultats d'incubation a la production journaliére, en raison des incertitudes liées a la
physiologie algale (i.e. la plasticité). Il en va de méme entre les résultats recueillis a
I'échelle saisonniere et la production journaliére, car les incertitudes sont alors liées au
rendement écologique. Ce faisant. Marra met le doigt sur un aspect fondamental du
probléme: l'estimation de la production phytoplanctonique a I'échelle du jour nécessite
une bonne description, d'une part, des mécanismes intracellulaires, et d'autre part, des

facteurs environnementaux qui affectent le phytoplancton.

1.3 L'estuaire de I'Escaut

L'estuaire de I'Escaut est un systéme fortement soumis aux marées, et qui présente un
faible débit résiduel (débit moyen calculé sur un cycle de marée). On considére que les
masses d'eau y sont relativement bien mélangées verticalement et latéralement (Wollast

1988). Durant le flot et le jusant, une partie des sédiments est remise en suspension dans
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la colonne d'eau, en raison des vitesses de courant élevées au voisinage du fond. Couplée
avec les apports de matieres particulaires et dissoutes (Postma 1980), I'accumulation et la
remise en suspension des sédiments entretient une turbidité élevée dans l'estuaire, en
particulier dans la région des eaux douces de I'amont. La faible pénétration lumineuse
dans l'eau qui en résulte constitue le principal facteur limitant la production
phytoplanctonique (e.g. Soetaert, Herman et al. 1994; Heip et al. 1995; Muylaert et al.
1997). Par ailleurs, les nutriments, que I'on trouve en surabondance dans l'estuaire, n'‘ont
pour ainsi dire aucun effet limitant sur la production du phytoplancton. La silice dissoute
fait exception puisqu'elle peut jouer un réle limitant pour les diatomées en été. La
question de la silice est d'autant plus cruciale que les diatomées forment l'espéce
dominante dans l'estuaire de I'Escaut au cours de |'aimée, toutes saisons confondues

(figure 1.1, Muylaert, Sabbe et al. 2000).

Julian day mg C IF

Figure 1.1: Variabilité spatio-temporelle de la concentration en chlorophylle a (en pg chl a 1", graphe de
contours), et variations spatiale et temporelle (moyennées sur resp. tous les mois et toutes les
stations) de la biomasse phytoplanctonique totale (en mg C F'). Les mois et jours de I'année
sont indiqués le long de I'axe horizontal, tandis que la distance a I'embouchure est donnée sur
l'axe vertical. Les positions des isohalines de salinité 0.5 et 5 (resp. ligne pointillée et ligne
pleine) sont indiquées pour montrer la relation entre la distribution de la chlorophylle a et la
salinité (Traduit de I'Anglais d'aprés Muylaert, Sabbe et al. 2000, avec la permission de

l'auteur).
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1.4 Facteurs limitants et facteurs de contrble

D'autres facteurs environnementaux peuvent également influencer la production
phytoplanctonique (e.g. le stress salin et la température), ou sa biomasse (e.g. le grazing
par le zooplancton). Les mécanismes hydrodynamiques (transport, advection, mélange) et
les perturbations du méme type (non-stationarités hydrodynamiques générées par exemple
par les cmes ou les tempétes) jouent aussi un réle important sur l'activité du
phytoplancton (Schuchardt et Schirmer 1991; Muylaert et al. 2001; Fl6der et Bums 2004).
Des crues fréquentes et modérées, par exemple, repoussent le plancton vers I'aval de facon
intermittente. Elles peuvent favoriser la floraison algale en apportant de la silice, et elles
peuvent défavoriser le grazing en raison de I'écart entre le développement du
phytoplancton et celui du zooplancton (Muylaert et al. 2001). D'un autre c6té, la
propagation d'une crue importante aura un effet négatif sur la production, puisque dans ce
cas les communautés autochtones sont chassées vers l'aval, et la formation d'une nouvelle

population phytoplanctonique peut étre lente en raison d'un inoculum insuffisant.

Par conséquent, la dynamique de la production phytoplanctonique dans l'estuaire, bien
gue notoirement liée au manque de lumiere, nécessite une meilleure compréhension et de
plus amples recherches. Certaines questions concernant la distribution longitudinale de la
chlorophylle a dans l'estuaire restent d'ailleurs en suspens; comment peut-on observer
dans un systéme si turbide des pics de chlorophylle a de presque deux ordres de grandeur
supérieurs a ceux observés en mer ? Par ailleurs, comment expliquer la décroissance
brutale de la concentration en chlorophylle a observée dans la région oligohaline de
I'estuaire, alors que la turbidité diminue simultanément ? Il peut enfin sembler un peu
paradoxal d'observer localement dans la région d'Anvers des concentrations élevées en
chlorophylle a, de hautes turbidité et des minima de concentration en oxygene dissous.
Ces questionnements semblent remettre en doute un éventuel contrble de la production
phytoplanctonique par la disponibilité de I'énergie lumineuse dans l'estuaire. Malgré son
réle crucial de limitation, la lumiére n'est manifestement pas le seul facteur contrélant la

production primaire du phytoplancton dans l'estuaire.

L’étude d’un systeme complexe tel que I’estuaire de I’Escaut nécessite qu’on s’attache de
facon globale a la reconnaissance et a I’observation d’une longue série de processus, qui
font chacun I’objet de questions spécialisées. Ces processus se rassemblent pour la plupart
en themes, parmi lesquels on trouve I’hydrodynamique du systeme (Regnier et al. 1998),
le transport solide et la dynamique des matiéres particulaires (Verbanck 2003; Verbanck

2004), la pénétration lumineuse dans I’eau (Kirk 1994), la photosynthése et la production



Chapitre 1

phytoplanctonique (Falkowski et Raven 1997), Tinterconversion des espéces azotées
(Brion et al. 2000 ; Middelburg et Nieuwenhuize 2000; Ragueneau et al. 2002), les
relations de compétition et de dépendance entre groupes biologiques (Tilman 1977; Heip
et al. 1995; Muylaert, Van Mieghem et al. 2000), la biogéochimie du carbone et de
I’oxygene (Frankignoulle et al. 1996; Borges 2001). Ces différents themes, lorsqu’ils sont
identifiés, sont autant de leviers pour aborder des questions précises telles que celle qui se

trouve au centre de ce travail :

Quels sont, dans I’estuaire de I’Escaut, les facteurs environnementaux qui contrélent la

production primaire du phytoplancton ?

15 Obijectifs de ce travail

L’eutrophisation de I’estuaire de I’Escaut entraine des floraisons algales importantes. Les
concentrations en chlorophylle a observées durant I'été témoignent de la haute
productivité du systéme estuarien. Pourtant, en raison de sa turbidité, I’estuaire parait peu
propice au développement des organismes phytoplanctoniques précisément la ou on
observe des biomasses importantes. Ce paradoxe est a I’origine du premier objectif de ce
travail. Pour comprendre la problématique de la production primaire phototrophe, il faut
cerner les mécanismes qui dirigent la croissance et la mortalité du phytoplancton. D’une
maniére générale, il s’agit pour nous d’identifier et de classer par ordre d’importance les
principaux facteurs environnementaux qui affectent la production primaire dans I’estuaire

de I’Escaut.

Le chapitre 2 détaille les techniques classiques d’observation, ainsi que la stratégie que

nous avons utilisées pour une premiere approche générale de la problématique.

Les caractéristiques biogéochimiques de I’estuaire de I’Escaut ont été observées et
discutées a partir d’études expérimentales menée sur le terrain et en laboratoire. De
nombreux facteurs environnementaux ont été examinés dans une perspective temporelle
saisonniére, ainsi que dans I’espace a I’échelle de I’estuaire. Les résultats de ces analyses,
ainsi que leur interprétation, sont présentés et discutés au chapitre 3. Cette premiére
approche a permis de dégager des hypothéses générales sur les possibilités de croissance
et de mortalité du phytoplancton dans I’estuaire de I’Escaut. Par ailleurs, elle révéle la
nécessité de recourir a des expériences plus ciblées, et de faire appel a une meilleure
compréhension de la notion de production primaire. En particulier, il s’agit de modéliser
les mécanismes, tels que la respiration algale, qui permettent de relier la production brute

a la production nette, et donc a I’accroissement de biomasse algale.



Introduction générale

Dans le chapitre 4, nous nous sommes interrogé sur la définition et la signification des
notions de «production primaire » brute et nette, et de « photosynthése ». Ces
interrogations ont éclairci la suite logique qui s’établit entre I’observation, I'interprétation
et la modélisation de la production primaire. Nous avons rassemblé a partir d’une
compilation de la littérature les mécanismes associés a la modélisation de la production

phytoplanctonique pour une cellule-type.

Cette démarche nous a naturellement conduit a remettre en question I’interprétation de la
mesure de la production primaire par la technique d’incorporation du carbone ("**C). Dans
le chapitre 5, nous mettons en chantier les outils de modélisation pour interpréter d’un
point de vue physiologique les résultats d'incorporation du "*C par le phytoplancton. Le
modéle présenté tient compte de la variation de la réponse photosynthétique en fonction
de lirradiance et du temps d'incubation, pour fournir une estimation de la production

phytoplanctonique nette.

Toutefois, la croissance et la décroissance de la biomasse algale dans I’estuaire de
I’Escaut ne dépendent pas que des mécanismes cellulaires. Il s’agit d’explorer plus
finement I'impact sur les populations algales de certains facteurs environnementaux
propres a un milieu turbide, eutrophe et bien mélangé. Différentes questions spécifiques a

la croissance algale dans I’estuaire de I’Escaut sont abordées au chapitre 6.

Notre second objectif dans ce travail est de simuler, en recourant aux outils de
modélisation, le comportement du phytoplancton a I’échelle macroscopique de I’estuaire
en nous appuyant sur les hypothéses issues de notre travail expérimental. 1l s’agit de faire
appel au plus petit nombre de facteurs de contréle environnementaux pour simuler le plus
exactement possible la dynamique du développement algal dans I’estuaire de I’Escaut. Ce
travail de modélisation doit ainsi compléter I’étude expérimentale en supportant, ou
éventuellement en infirmant, les conclusions précédentes quant a la croissance et a la

mortalité du phytoplancton.

Dans un premier temps, nos hypothéses sont testées sur un espace réduit qui simule une
colonne d’eau dans I’estuaire de I’'Escaut (chapitre 7). La production primaire
phytoplanctonique est calculée au cours du temps dans un réservoir soumis a des

variations de conditions enviroimementales typiques de I’estuaire.

Les principaux processus biogéochimiques ont ensuite été intégrés a un modéle bi-
dimensionnel de transport-réaction appliqué a I’estuaire de I’Escaut entre Gentbrugge et

I’embouchure. Les résultats des premiéres simulations sont exposés au chapitre 8.






Chapitre 2

Matériel et Méthodes

2.1 Stratégie d'échantillonnage

La premiere approche consiste en l'analyse d'une série de parameétres biogéochimiques,
avec pour objectif d'identifier ceux qui peuvent influencer la production
phytoplanctonique. La stratégie de mesure des parameétres se divise en deux phases: le
suivi des évolutions temporelles a I'échelle saisonniére, et I'examen des évolutions

spatiales selon I'axe longitudinal de l'estuaire.

211 Campagnes de mesure

Le suivi temporel a été effectué durant la période 1999-2000 en un point fixe avec une
fréquence d'échantillormage, tous paramétres confondus, d'environ deux par mois (quatre
par mois en été). Les prélévements ont toujours été effectués a I'étale de marée basse afin
de limiter les effets de transport liés a la marée. L'emplacement de Sint Anna a Anvers
(km 80, voir figure 2.1) a été choisi comme lieu de prélevement pour plusieurs raisons:
L'endroit se situe approximativement a la limite de pénétration des eaux marines
dans l'estuaire.
Il est situé en aval du dernier affluent de I'Escaut, le Rupel (il faut noter que le canal
Gand-Temeuze se déverse plus en aval, aux Pays-Bas).
On y observe des concentrations élevées en chlorophylle a et en matiéres en
suspension, ainsi qu'un déficit important en oxygéne dissous.
Le Service de Traitement des Eaux et Pollution y exploite une station de mesure
automatique qui contréle en continu I'évolution de plusieurs parameétres

(température, salinité, turbidité, oxygene dissous, pH et alcalinité totale).



Chapitre 2

Figure 2.1; Carte de l'estuaire de I'Escaut et de ses affluents. Les cercles rouges marquent la distance
(en km) par rapport a I'embouchure. Les niveaux de couleur du fleuve indiquent la
bathymeétrie du lit, le bleu foncé correspondant aux grandes profondeurs. LIS fait référence
a la limite de l'intrusion saline dans I'estuaire, cette limite varie en fonction des marées et

du débit d'amont (voir chapitre 3).

L'examen des évolutions longitudinales a été effectué a plusieurs reprises dans différentes
conditions: deux campagnes dans I'estuaire marin (salinité: de < 1 a 30) a bord du navire
Belgica enjuillet 2000 et en novembre 2000, une campagne dans I'estuaire d'eau douce a
I'amont (de Schellebelle au km 140 a Sint Anna) enjuillet 2001. Lors de la campagne de
2001 en amont, les prélevements ont été effectués a chaque station depuis les berges et les
pontons d'accés selon leur disponibilité. Aussi, lors de cette campagne, les
échantillonnages ont été faits durant I'étale de marée basse en chaque station. Il a fallu

trois jours pour couvrir toutes les stations en respectant cette procédure.
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2.1.2 Parameétres mesurés

Chaque prélévement d'eau, toutes campagnes confondues, a fait I'objet d'une analyse

identigue comprenant les mesures suivantes:

Paramétres physiques : la température, la salinité, les matieres en suspension, la

pénétration lumineuse (disque de Secchi’)

Parameétres chimiques : I’oxygéne dissous, le pH et I’alcalinité totale, les nutriments

(silice, nitrates, nitrites, ammonium, orthophosphates)

Parametres biologiques : la production phytoplanctonique (technique du *~'C), la
production au noir (idem), la chlorophylle a et les

phaeopigments, la respiration communautaire nette

La suite de ce chapitre expose les modes opératoires associés a chague parameétre. Les

résultats obtenus sont présentés au chapitre 3.

2.2 Parametres physiques

221 Température et salinité

La température et la conductivité sont mesurées sur le terrain a l'aide d'une sonde de
terrain WTW LF 191. La salinité pratique (PSS 78) est calculée a partir de la conductivité
et de la température (Fofonoff et Millard 1983). La conductivité mesurée dans l'estuaire a
la température T (°C) est rapportée a la conductivité mesurée dans le KCI de salinité 35 a

la température de 15°C (cette conductivité vaut 42.914 mS.cm").
/:=C/42.914

avec C la conductivité mesurée sur le terrain. La valeur K est corrigée par rapport a la

température et a la pression:
Kr=/..kp-' .K,-'

avec kp le facteur de correction pour la pression qui vaut 1 pour des mesures en surface, et

kt le facteur de correction par rapport a la température:

K, = 0.6766097 + (2.00564E-2 + (1.104259E-4 + (-6.9698E-7 + 1.0031E-9 * T) * T) * T) * T

Uniquement pour les suivis temporels a Sint Anna.

11
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Le résultat Kj est le rapport de conductivité que I'on aurait obtenu par une mesure au

salinometre a la température T. La salinité S est obtenue a partir de Kj:

S = 0.0080 — 0.1692 * + 25.3851 * Kt + 14.0941 * - 7.0261 * Kt + 2.7081 *
+ s
avec:
A5 = [(T-15 /(1 +0.0162 * (T - 15)) ] . (0.0005 — 0.0056 * 0.0066 * Kt - 0.0375 *

+ 0.0636 * Kt* — 0.0144 *

2.2.2 Matieres en suspension et profondeur de Secchi

La concentration des matiéres en suspension (MES) est mesurée par gravimétrie au
laboratoire. Les MES sont recueillies par filtration d'un volume connu sur filtre Sartorius
en acétate de cellulose (porosité 0.45 pm). Le filtre est préalablement séché pendant 24
heures a 50°C puis taré a l'aide d'une balance de précision (Sartorius RC 210S).
L'opération de séchage est reproduite aprés la filtration pour la pesée des MES. La

transparence de l'eau est estimée a l'aide d'un disque de Secchi (Tyler 1968).

2.3 Parametres chimiques

2.3.1 pH, alcalinité totale et carbone inorganique dissous

2.31la pH

Le pH est mesuré sur le terrain avec un pHmetre (Radiometer Copenhagen meterLab
PHM 202) soigneusement étalonné par I'emploi de solutions tampons de pH 7 et 9. La
mesure est effectuée immédiatement aprés le prélévement d'eau, car I'échantillon évolue
rapidement: des augmentations de pH de l'ordre de 0.1 peuvent étre observées par suite du

dégazage de CO2 vers I'atmospheére.

2.1.3.b Alcalinité totale

Un échantillon d'eau prélevée (~ 100 ml) est immédiatement filtré sur Whatman GF/F
(porosité 0.8 pm), et conservé au noir pour la mesure de l'alcalinité totale. Au laboratoire,
un volume de 25 ml est titré par une solution HCI 0.01 M. La détermination du point

d'équivalence se fait a l'aide de la méthode de Gran au pHmetre de laboratoire Corning
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pHmeter 130 (Monroe et Weber-Shirk 1998). Le principe de la méthode veut gqu'on
obtienne la suppression de [l'alcalinité initiale par ajout d'acide. Lorsque le point
d'équivalence est dépassé de maniere certaine (par exemple, a pH = 4), le nombre de
moles de ajouté est égal au nombre de moles de en solution. On peut donc
retrouver le volume d'acide nécessaire pour obtenir I'équivalence (Veq), grace a I'équation

suivante:
Nhci (Vhci- Veq) = (Vg + Vhci) [H"] apres I'équivalence

ou: Nhci est la normalité de I'acide ajouté
Vhci est le volume d'acide ajouté
Vq est le volume initial de I'échantillon, avant le titrage

[H1 est la concentration a I'équilibre de H™, c'est-a-dire 10

L'alcalinité totale (TAIk) est facilement obtenue a partir de I'équation suivante:

Vo . TAIk = Veq. Nhci

L'alcalinité totale est toujours exprimée en milliéquivalents par litre.

2.1.3.C Carbone inorganique dissous

Le carbone inorganique dissous (DIC) ainsi que la spéciation des carbonates sont estimés
a l'aide d'un algorithme de calcul en tenant compte de l'alcalinité totale, du pH et de la
température du milieu naturel (Stumm et Morgan 1996). Comme les mesures de ce travail
sont effectuées dans la partie amont de l'estuaire (eaux douces et oligohalines), nous
faisons deux hypothéses: primo, I'éventuel effet de la salinité est négligé dans le calcul, et
secundo, l'alcalinité totale peut étre assimilée a l'alcalinité des carbonates (la contribution
des borates est négligeable devant celle des carbonates). Il faut préciser que les mesures
d'alcalinité dans l'estuaire marin présentées dans ce travail ont été effectuées par les

membres de I'Unité d'Océanographie Chimique (Prof Frankignoulle, ULQ).

2.3.2 Oxygene dissous

La méthode de Winkler est utilisée pour la détermination de la concentration en oxygéne
dissous (Grasshoff et al. 1983). Il s'agit d'un titrage iodométrique qui se déroule en deux
étapes: une étape de fixation de l'oxygéne dissous dans un précipité au moment du
prélevement, et I'étape de dosage. Le prélévement d'eau du milieu naturel est transféré
dans un flacon "Winkler". Il s'agit d'un flacon en verre de volume connu, et dont la

fermeture est assurée par un bouchon biseauté pour éviter la formation de bulles d'air. Les
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solutions de blocage (1 ml de MnS04 2.4M, puis 1 ml de KOH/KI/NaNs
5M/3.6M/0.15M) sont ajoutées a l'échantillon immédiatement aprés remplissage du
flacon. En milieu alcalin, l'ilon manganeux (Mn ) réagit avec l'oxygéne dissous pour

former des précipités manganiques (Mn"?).
Mn™ + 2 OH’ -> Mn(OH)2
2 Mn(OH)2 + 1/2 02 + H20 2 Mn(OH)3 1

Le précipité est stable, et il peut étre dosé ultérieurement. Au moment du dosage,
I'échantillon est acidifié jusqu'a pH = 1-2 & l'aide de 1 ml de H2SO4 concentré. Aprés

dissolution du précipité, les ions manganiques en solution sont réduits par l'iodure.
2MnNn(OH)3 +2r+6 N2 Mn™M +12 + 6 H20
2+r->

L'iode (1) résultant de la réaction donne une couleurjaunatre a la solution. Il est dosé par

le thiosulfate de sodium (Na2S203 O.OIM) jusqu'a la décoloration totale de la solution.
1+ 2 8203Y ™ 3 r + 8406

Le point d'équivalence est mis en évidence par l'ajout de poudre d'amidon. Le nuage
électronique de I interagit avec les hydroxo dipdles de I'hélice d'amidon pour former un

complexe bleu. La disparition de la couleur bleue indique le point d'équivalence.

Interférences

Des erreurs aléatoires peuvent survenir lors du blocage en fonction de la teneur en
oxygene dissous et de son écart & la saturation. D'autre part, le titrage doit étre rapide et
continu apres l'acidification, car I est photosensible et présente une pression de vapeur

significative qui le pousse a se dégager sous forme de 12 gazeux.

2.3.3 Nitrates et nitrites

Principe

L'eau du milieu naturel est filtrée sur filtres 8artorius en acétate de cellulose de porosité
0.45 pm. Le filtrat est dosé en nitrates et en nitrites par la méthode colorimétrique de
diazotation (Grasshoff et al. 1983; Greenberg et al. 1985). La méthode commence par la

réaction des nitrites avec le sulfanilamide, et méne a la formation de I’'ion diazonium.
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Celui-ci réagit avec le N-(I-naphtyl)-éthylene-diamine dihydrochloride (NED) pour
donner un colorant azoté rose détectable par colorimétrie a 520 nm. La mesure est
recommencée, mais cette fois les nitrates sont réduits en nitrites par réaction avec le
cadmium (réduction hétérogéne). Le dosage des "nitrites totaux" (i.e. les nitrates réduits et
les nitrites présents au départ) est effectué par la méme voie opératoire. La concentration

en nitrates est calculée par différence entre les « nitrites totaux » et les nitrites présents au

départ.

Appareillage

Toutes ces opérations sont automatisées par l'usage d'un échantillonneur (Autoanalyser
Technicon) et d'un colorimétre (Technicon Autoanalyser Il S.C. Colorimeter), reliés entre
eux par un systéme de tuyaux en plastique ((j) = 2 mm). Grace a une pompe péristaltique,
la solution analysée et les réactifs sont véhiculés au sein des tuyaux, ou s'effectue le
mélange et les réactions. En particulier, une colonne contenant des grains de cadmium
(réducteur) recouverts de cuivre (catalyseur) sert a la catalyse hétérogéne réduisant les
nitrates en nitrites. Un enregistreur (Technicon) est raccordé au colorimétre et transmet les
sighaux d'absorbance sous la forme d'un diagramme de pics, dont la hauteur est

proportionnelle a la concentration en nitrites.

Mode opératoire

Apres stabilisation du colorimétre, la longueur d’onde de la lampe est réglée a 520 nm.
Durant 30 minutes, le systeme de tuyau est rincé avec la solution de ringage (Eau milli-Q
+ Brij). Ensuite la solution de rincage est remplacée par les réactifs ("solution de travail"
+ tampon). Aprés que le colorimétre ait été réglé par rapport a I’étalon maximum, les
étalons et les échantillons sont disposés dans I’échantilloneur pour étre prélevés
automatiquement. La courbe d’étalonnage est établie en reportant la hauteur des pics-
étalons en fonction de leurs concentrations. Les pics associés aux échantillons sont ensuite

rapportés a cette droite.

Préparation des réactifs

Grains de cadmium ; les grains sont trempés dans HCI 32 % pendant 24 heures. lls sont
ensuite rincés a I'eau milli-Q (MQ) puis avec une solution de CUSO4 (4.0 10~ M), avant
d’étre introduits dans une colonne en verre de 3 mm de diamétre. La colonne est bouchée
par de la ouate a ses extrémités. Pendant toute la préparation, le contact avec I’air doit étre

évité afin d'exclure I'oxydation du cadmium.
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Tampon NHA4CI : dissoudre 40 g de chlorure d’ammonium dans 5 ml d’hydroxyde

d’ammonium concentré et amener a 1 litre avec de I’eau mQ.

Solution sulfanilamide : dissoudre 5 g de C6H8N202S dans 50 ml de HCI 32 % et amener

a 500 ml avec de I’'eau mQ.
Solution NED : dissoudre 0.5 g de C12H16CI2N2 dans 500 ml d’eau mQ.

La "solution de travail" est un mélange 50 :50 des solutions de sulfanilamide et de NED.

Préparation des étalons

Les étalons nitrites sont préparés a partir d’'une solution-mere de concentration 1000 ppm
en NO2'. La concentration des nitrites dans I’Escaut varie entre 0.1 ppm et 2 ppm (~ 2 et
40 pM). Par une série de dilutions de la solution-mére dans 100 ml d’eau mQ, cing
étalons sont préparés de maniére a couvrir la gamme de concentrations en nitrites. Les
étalons nitrates sont préparés de la méme maniére a I’aide d’une solution-mére de 1000
ppm en NO3‘. Toutefois le domaine de concentrations des étalons nitrates s’étend de 1 a 5
ppm-NOs' (~ 16 a 80 pM). La concentration des nitrates variant de 20 pM & 400 pM dans

I’Escaut, il est souvent nécessaire de diluer les échantillons entre 5 et 8 fois.

La mesure compléete d'une série d'échantillons pouvant durer plusieurs heures, il s’agit de
vérifier qu’aucune déviation de I’appareil ne vient perturber la mesure. La figure 2 montre
un exemple d’étalonnage de nitrates répété sur deux heures. On peut voir que les droites

d’étalonnage ne dévient pas significativement les unes par rapport aux autres au cours du

temps.
14
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Figure 2.2 ; Droite d’étalonnage des nitrates au temps initial (pente = 119.03 cm.mM"; = 0.999),
aprés 1 heure (pente = 111.75 cm.mM*; = 0.998) et aprés 2 heures (pente = 117.52

cm.mM-*; R* = 0.995).
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Interférences

Les interférences éventuelles dans la mesure proviennent d’une turbidité élevée. Elles sont

négligeables lorsque I'on filtre préalablement I’échantillon sur acétate de cellulose

(0.45pm).

Exactitude et erreur

L’exactitude de la mesure est de = 0.02 pM pour les nitrites et de £ 0.5 pM pour les

nitrates. L’erreur relative est de ~ 0.2 %.

2.3.4 Ammonium

L'eau du milieu naturel est filtrée sur filtres Sartorius en acétate de cellulose de porosité
0.45 pm. Deux méthodes différentes ont été utilisées pour mesurer I’'ammonium dissous
dans le filtrat. La méthode de Nessler, mieux adaptée aux concentrations élevées en NH4"
(Greenberg et al. 1985), a été appliguée aux eaux de I’amont, ou les concentrations sont
de I’ordre de 400 pM. En revanche, pour les eaux de I’aval (c-a-d, a partir de la salinité
5), la méthode de Koroleff (1976) a servi a déterminer des concentrations en NH4" de
I’ordre de 2 pM. Dans le principe, les deux méthodes sont semblables. Il s’agit de
méthodes manuelles colorimétriques basées sur la réponse en absorption de complexes

colorés dérivés de NH4M,
2.3.4.a Méthode de Nessler

Principe

L’ammoniac réagit en milieu basique avec le réactifde Nessler (K2HgL) selon la réaction

suivante pour donner un complexe coloré jaune détectable par absorption a 400 nm.

2K2Hgl4 + NH3 + 3KOH -> Hg20INH2 + 7KI + 2H20

Mode opératoire

Dans des tubes a centrifuger de 50 ml entourés de papier aluminium, on dispose dans
I’ordre :

- 5 ml de solution a tester (étalon, échantillon)

- 5 ml de tampon borate a pH 11

- 0.5 ml de NaOH 12 M
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Le tout est porté a 20 ml avec de I’eau mQ. Un volume de 250 pl de sel de Rochelle est
ajouté, avant de porter le tout a 45 ml avec de I’eau mQ. Apres agitation, le réactif de
Nessler est ajouté a raison de 1.2 ml. La solution est portée a 50 ml (H20 mQ), avant
d’étre agitée. Apres une dizaine de minutes, la mesure de colorimétrie peut étre effectuée

au spectrométre (Spectronic Unicam Genesys 10 UV).

Préparation des réactifs

Sel de Rochelle (Tartrate tétrahydraté de sodium-potassium):. ce sel prévient la
précipitation de calcium et de magnésium due a I’alcalinité élevée nécessaire a la réaction
de Nessler. Il est préparé de la facon suivante : 5 g de KNaC4H406-4H20 dans 100 ml

d’eau mQ.
Hydroxyde de sodium : solution de NaOH 12 M.

Réactif de Nessler ; solution préparée du commerce (toxique).

Préparation des étalons

Une solution-mére de 1000 ppm en NH4” est préparée a partir de 0.2966 g de NH4CI dans
100 ml d’eau permutée (sur colonne Millipore Milli-Q, ou mQ). Une gamme de 5 étalons
est préparée par dilution de la solution-mére dans I’eau mQ. Le domaine des
concentrations s’étend d'environ 1 a 10 ppm en NH4" (~ 50 a 500 pM). Au besoin les

échantillons sont dilués pour correspondre au domaine de concentrations des étalons.

Un test a été effectué afin de vérifier la validité de la méthode pour des concentrations
allant jusqu’a 20 ppm en NH4". Le test couvre des temps de réaction de 10 minutes et de
Ih30 (figure 2.3). Le résultat montre, d'une part, que la méthode est valide pour les hautes
concentrations en ammonium, et cela malgré une absorbance supérieure a 1. D'autre part,
il n'y a pas de différence significative entre les deux temps de réaction a condition
d’effectuer la réaction au noir. Dans ce travail, les étalons et les échantillons ont été

mesurés dans une gamme de 1 a 10 ppm-NH4” aprés environ 10-15 minutes.
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Figure 2.3 : Droites d’étalonnage de NH." a deux temps de réaction différents : 10 minutes (R =

0.997 ; x-coef= 0.107) et 1 h 30 (R* = 0.997 ; x-coef= 0.109).

Erreur relative

L'erreur relative est d'environ 1.2 %.
2.3.4.b Méthode de Koroleff

Principe

La méthode du phénolate ou "indophenol blue method" est basée sur la réaction de NH3
avec le phénolate en milieu alcalin et en présence d'un agent oxydant (HCIO). L'utilisation
de disodium nitroprusside dihydraté (Na2Fe(CN)5N0.2H20) accélére la réaction a

température ambiante. La solution devient bleue, et I'ammonium peut étre dosé a 630 nm.

Mode opératoire

Dans une bouteille en verre Schott de 100 ml préalablement décontaminée, on dispose 50
ml d'échantillon, 2 ml de "réactif phénol", 1 ml de la solution alcaline de trisodium citrate,
et 2 ml de "réactif hypochlorite". L'échantillon est soigneusement agité apres chaque
ajout, puis est placé au noir pendant 1 heure. L'absorbance est mesurée au colorimétre

(Spectronic Unicam Genesys 10 UV) dans une cellule de 10 cm.
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Préparation des réactifs

Réactif Phénol: deux solutions A et B sont préparées. Pour la solution A, dissoudre 80 g
de phénol (CsHsOH; toxique) dans 300 ml d'éthanol, et ajouter ensuite 600 ml d'eau mQ.
Pour la solution B, dissoudre 600 mg de disodium nitroprusside dihydraté dans 500 ml
d'eau mQ (toxique). Les deux solutions A et B sont mélangées dans une bouteille en verre

brun. Le réactif est stable pendant environ un mois.

Solution de trisodium citrate: dissoudre 240 g de trisodium citrate dihydraté
(C6H5Na307.2H20) dans 500 ml d'eau mQ. Ajouter 10 ml de NaOH IM afin de rendre la
solution alcaline. Faire bouillir jusqu'a obtention d'un volume inférieur a 500 ml pour
provoquer I'évaporation des traces d'ammoniac éventuellement présentes. Laisser refroidir
et ramener a 500 ml avec de l'eau mQ. La solution est stable dans une bouteille en
polyéthyléne. Le citrate a pour role de prévenir par complexation la précipitation des

hydroxydes de calcium et de magnésium.

Réactif hypochlorite: dissoudre 10 ml d'eau de Javel commerciale dans 100 ml de solution
de trisodium citrate. Cette solution se conserve au fiigo et au noir pendant environ trois

semaines. L'idéal reste de la préparer le jour de la mesure.

Interférences (valables pour les deux technigues)

L'ammoniac est volatile et présent dans l'air. De nombreuses sources peuvent contaminer

I'échantillon.

2.35 Silice dissoute

Principe

L'eau du milieu naturel est filtrée sur filtres Sartorius en acétate de cellulose de porosité
0.45 pm. Le filtrat est dosé en silice dissoute par la méthode colorimétrique dite du
"molybdosilicate” (Grasshoff et al. 1983; Greenberg et al. 1985). Les silicates solubles
réagissent en milieu acide avec le molybdate pour donner un composé silicomolybdique,
qui peut étre réduit en bleu de molybdéne par I'acide ascorbique. Le composé est dosé par

absorbance a 650 nm.
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Mode opératoire

Prélever 5 ml de I'échantillon (ou étalon) a mesurer et transférer dans un tube en plastique
de 50 ml. Ajouter 0.5 ml de molybdate, puis agiter et laisser agir 20 minutes. Ajouter
ensuite successivement 1| ml d'acide oxalique et 1 ml d'acide ascorbique. Agiter et laisser
apparaitre la couleur pendant 20 minutes. Le composé est dosé au colorimétre (Spectronic

Unicam Genesys 10 LTV) dans une cellule en plastique de qualité optique.

Préparation des réactifs

Molybdate d'ammonium: dissoudre 10 g de (NH4)6Mo07024-4H20 dans 800 ml d'eau mQ.

Ajouter 3 ml de H2SO4 concentré et amené a 1000 ml. La solution peut se conserver au

frigo.

Acide ascorbique: dissoudre 10 g de C6HgOe dans 400 ml d'eau mQ. Ajouter 50 mi

d'acétone et porter a 1000 ml.

Acide oxalique: dissoudre 15 g H2C204.2H20 dans 1 litre d'eau mQ. L'acide oxalique
détruit l'acide molybdophosphorique qui se forme a partir d'orthophosphate, et qui

constitue une source d'interférence.

Préparation des étalons

Cinq étalons, de concentrations 1 a 5 ppm en Si et de volume égal a 50 ml, sont préparés
par dilution a partir d'une solution-mere de 1000 ppm en Si. Les concentrations des

étalons couvrent le domaine de concentrations rencontrées dans l'estuaire de I'Escaut.

2.3.6 Orthophosphates dissous

Principe

L'eau du milieu naturel est filtrée sur filtres Sartorius en acétate de cellulose de porosité
0.45 pm. Le filtrat est dosé en orthophosphates dissous par la méthode colorimétrique de
l'acide ascorbique (Grasshoff et al. 1983; Greenberg et al. 1985). Le molybdate
d'ammonium et le potassium-antimoine oxytartrate réagissent avec les orthophosphates
pour former un complexe phosphomolybdique (ou molybdophosphorique). Ce complexe
est ensuite réduit par I'acide ascorbique en un composé coloré bleu, qui peut étre mesuré

par colorimétrie a 880 nm.
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Mode opératoire

A 50 ml d'échantillon (ou d'étalon), ajouter 1 ml d'acide ascorbique, puis 1 ml de "réactif
mixte". Bien mélanger apres chaque addition. L'absorbance est lue dans un délai de 10 a
30 minutes au colorimétre (Spectronic Unicam Genesys 10 UV) et a l'aide d'une cellule de

10 cm.

Préparation des réactifs
Acide sulfurique: préparer une solution de H2SO4 9N.

Solution acide ascorbique: dissoudre 10 g d'acide ascorbique (C6HgO®6) dans 50 ml d'eau
mQ. Ajouter 50 ml de H2SO4 9N. Cette solution se conserve une semaine maximum au

frigo.

Réactif mixte (molybdate): dissoudre 12.5 g d'ammonium heptamolybdate tetrahydrate
(NH4)6Mo7024.4H20 dans 125 ml d'eau mQ. Ajouter 350 ml d'H2S04 9N a la solution de
molybdate, en mélangeant sans arrét. Dissoudre par ailleurs 0.5 g de tartrate antimoine
potassium K(Sb0)C4H406 dans 20 ml d'eau mQ. Ajouter la solution de tartrate a la
solution de molybdate, et mélanger convenablement. Ce réactif est stable plusieurs mois

au frigo.

Préparation des étalons

Cing étalons, de concentrations 0.4 a 2 ppm-P04”, sont préparés par dilution a partir d'une
solution-mére de 1000 ppm-P04*'. Cette gamme couvre la variabilité des concentrations

en orthophosphates rencontrées dans I'estuaire de I'Escaut.

Interférences

L'interférence due aux silicates est éliminée si le pH est inférieur a 1 lors de la réaction.
Des interférences peuvent apparaitre en présence d'arséniates et de sulfure d'hydrogéne
(H2S). Les échantillons peuvent étre conservés au surgélateur (-20°C) jusqu'a
approximativement quatre mois apres le prélevement. Apres ce délai, la concentration en
orthophosphates diminue sensiblement au cours du temps pour des raisons inconnues,
mais qui ne sont pas liées a des phénomenes d'adsorption de surface (Clementson et

Wayte 1992).
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Erreur relative

L'erreur relative est d'environ 15 % sur des concentrations de l'ordre de 0.2 )aM, et

d'environ 2 % sur des concentrations de I'ordre de 3 |xM.

2.4 Parametres biologiques

2.4.1 Production phytoplanctonique
2.4.1 .a Production particulaire

Principe

La production phytoplanctonique est mesurée par la méthode d'incorporation du "*C02 en
incubateur (Steemann Nielsen 1952; IOC-SCOR 1994). Le principe de la méthode repose
sur le postulat que les deux isotopes du carbone (‘*C et sont incorporés selon des
voies identiques, mais dans des proportions différentes qui dépendent de la concentration

des isotopes dans la solution. Ce postulat est résumé par I'équation suivante:
*ACO02 incorporé/ '*C02 solution = "*002 incorporé / **002 solution (2.1)

Donc, l'incorporation de **C02 peut étre calculée si I'on connait celle de **C02 ainsi que le

rapport isotopique en solution:
'""C02 incorporé = "*C02)solution * "*C02 incorporé (2.2)

Présentée par cette équation, la méthode est simple et élégante, mais son postulat implique

des approximations qui sont analysées au chapitre 5.

Chaque expérience menée sur l'eau de I'Escaut se subdivise en trois mesures différentes,
qui s'effectuent simultanément: une mesure de la réponse photosynthétique au
changement de lumiere (courbe photosynthése-irradiance ou courbe PE), une mesure
cinétique de lincorporation de "*C & lumiere constante (irradiance maximum de
l'incubateur), et une mesure cinétique de l'incorporation de ""C a l'obscurité. La durée de

I'incubation est d'environ 4 heures.

Mode opératoire

L'eau prélevée est immédiatement tamisée sur un filet (63 mesh) pour éliminer le

zooplancton. Elle est ensuite conservée a la température du milieu et au noir jusqu'au
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moment de l'incubation. Un petit volume de solution en NaH*C03 (23.8 pCi.ml"”,
correspondant a 0.38 mmol™C. 1%*) est prélevé et ajouté dans I'échantillon a analyser, a
raison de 1.5 ml par litre d'eau de I'Escaut. L'eau est soigneusement mélangée, puis
directement redistribuée dans des flacons Corning pour l'incubation, a savoir: 8 flacons de
250 ml pour la courbe PE, 4 flacons de 50 ml pour la mesure cinétique a lumiere
constante, et trois flacons de 50 ml pour la mesure cinétique au noir. Cing prélevements
de I ml sont également transférés dans des flacons a scintillation contenant 0.5 ml de
NaOH 0.1 M. Il s'agit des cinq solutions-témoins identiques reprenant la concentration de

départ en ""C dans l'eau d'incubation (i.e. ~*C02 solution dans I'équation 2.1).

L'expérience d'incorporation de "*C est effectuée dans un incubateur thermostatisé. Les
flacons y sont disposés sur un plateau agité horizontalement afin d'éviter la sédimentation
des particules en suspension. Les 8 flacons de 250 ml sont alignés en rangs, I'un derriere
l'autre, de telle sorte que le premier flacon seulement soit directement exposé a la source
lumineuse (Sylvania Daylight F 8W/D), les autres flacons ne recevant, pour I'essentiel,
que la lumiére transmise par les précédents (ainsi qu'une faible intensité de lumiére rétro-
diffusée). L'irradiance mesurée dans chaque flacon a l'aide d'un quantameétre sphérique
(Biospherical Instruments QSL 2100) fait état d'une évolution exponentiellement
décroissante le long de la rangée. Par ailleurs, quatre flacons de 50 ml sont disposés de
maniére a recevoir chacun la méme intensité lumineuse, a savoir l'intensité maximum.
Trois flacons de 50 ml sont rangés dans une boite noire également placée sur le plateau

d'agitation.

Aprés chaque heure d'incubation, un flacon de 50 ml exposé a la lumiére est filtré sur
GF/F, suivant la procédure JGOFS (IOC-SCOR 1994). Le filtre est acidifié avec 100 pl
de HCI 0.01 M avant d'étre transféré dans un flacon a scintillation. Les trois flacons de 50
ml placés a I'obscurité sont également filtrés a intervalles réguliers sur une durée de quatre
heure. Au terme des quatre heures, les 8 flacons de 250 ml sont filtrés simultanément
suivant la méme procédure. La quantité de incorporé dans chaque flacon est analysée
dans un compteur a scintillation (Liquid scintillation analyzer Tri-Carb 1600 TR Packard)

aprés addition de 10 ml de Ready Safe®.

La quantité de carbone incorporé est calculée a partir de I'équation 2.2 et des résultats
d'incubation, en tenant compte cependant d'un facteur de discrimination isotopique pour le
"C (= 1.05; IOC-SCOR 1994). La production (vitesse d'incorporation) a I'obscurité est
alors estimée par régression linéaire a partir des résultats de la cinétique au noir. Cette

contribution au noir (essentiellement due a l'activité nitrifiante) est soustraite de la
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pour reproduire I’allure des points expérimentaux obtenus en incubateur. Logiquement, le
modeéle simplifié ne peut pas étre extrapolé aux intensités d’irradiance élevées, saufsi I’on

choisit d'ignorer les effets de la photoinhibition (voir plus bas).

Figure 2.5 : Points expérimentaux d’une courbe PE obtenue dans notre incubateur a partir d’un
échantillon d’eau de I’estuaire de I’Escaut (Anvers, 31 mai 2002). La courbe théorique

provient de la formulation exponentielle simplifiée (éq. 2.4).

2.4.1 .¢ Comparaison des conditions in situ et en incubateur

Pour tester la validité de nos mesures en incubateur, en particulier par rapport a la source
de lumiére artificielle, nous avons comparé les courbes PE obtenues respectivement in
situ et en incubateur pour une méme population naturelle de phytoplancton. L’expérience
in situ a été conduite a partir du ponton de Sint-Anna le 31/05/2002. Aprés I’ajout de
HA"*CO03' dans les proportions habituelles, les flacons ont été maintenus in situ a
différentes profondeurs fixes pendant une durée totale d’une heure. L’intensité lumineuse
fiit mesurée a I’'aide d’un actinometre chimique dans des flacons identiques attachés a la
méme ligne de mouillage (Nsiala 2002). La contribution au noir a été soustraite des
résultats. Soulignons que cette journée était parfaitement ensoleillée et sans nuage. Un
échantillon d’eau a été conservé a I’abri de la lumiére pour une incubation au laboratoire
le jour méme. La chlorophylle a fut mesurée juste avant chaque incubation {in situ et en

incubateur).
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Les résultats de l'incorporation en incubateur ont été montrés a la figure 2.5 ci-dessus.
Ceux de l'incorporation in situ sont montrés a la figure 2.6. Contrairement a ce que I'on
observe dans lincubateur, la formulation exponentielle simplifi€e est incapable de
reproduire la réponse photosynthétique obtenue dans le milieu naturel (figure 2.6 a). En
raison d'une forte inhibition de la photosynthése aux irradiances élevées, I'équation

compléte de Platt (ég. 2.3) doit étre utilisée (figure 2.6 b).

Les résultats montrent que la photoinhibition peut prendre place au cours d’une incubation
in situ, méme dans un milieu turbide comme I’estuaire de I’Escaut. La différence observée
entre les mesures in situ et en incubateur provient de I'écart entre l'intensité lumineuse
maximum de lincubateur et celle du milieu naturel (~500 et -1500 pE.m'.s',
respectivement). Mais il est important de constater que la partie de la courbe PE comprise
entre 0 et 500 pE.m’.s" est identique dans les deux cas. D'ailleurs, les paramétres a® sont
étonnamment proches dans les deux expériences (5.5 10 et 5.9 10" pgC.pgChf'.h'
".(pE.m'*.s")’"), malgré la dissemblance entre les deux méthodologies d'incubation. Cela
signifie que l'incubateur reproduit suffissmment bien les conditions naturelles dans le
domaine des faibles irradiances, a tout le moins, pour permettre la détermination de

I'efficience photosynthétique (a®).

Figure 2.6 . Points expérimentaux d’une courbe PE obtenue in situ dans I’estuaire de I’Escaut (Anvers,
31 mai 2002). (a) La courbe dessinée est la méme que dans la figure 2.5, et (b) la courbe

théorique provient de la formulation compléte de Platt (éqg. 2.3).
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production de chaque flacon exposé a la lumiere (Banse 1993). La différence est la
production du phytoplancton a la lumiere. La productivité est calculée en rapportant la
production & la biomasse. Les productivités & lumiére variable (flacons de 250 ml) sont

mises en graphe en fonction de l'intensité lumineuse pour obtenir la courbe PE.

2.4.1 .b Courbe photosynthése-irradiance

Les courbes PE permettent d’établir la relation entre la vitesse spécifique de fixation du
carbone et la lumiere disponible. Parmi les différentes expressions proposées dans la
littérature pour exprimer la productivité P® (B pour biomasse) en fonction de I’intensité
lumineuse (Jassby et Platt 1976), nous avons opté pour la relation exponentielle proposée

par Platt et al. (1980):

P® = . (I-exp(-a®.E/ P?)) . exp(-p.E/ P?) (2.3)
F2
ou: a® est I'efficience photosynthétique [hgc.  s. (nE. ng chl h)<]
P est I’indice de photoinhibition [fgc. .s.(JiE.ggcChl h)"
P®s est la vitesse constante de photosynthése spécifique [iig C . (gg Chl. h)*]

E est I’irradiance photosynthétiquement disponible (PAR) [lIE . (m" s)1

La formulation de Platt est le produit de P®s par deux fonctions Fi et F2, comme le montre
la figure 2.4. L’une des caractéristiques les plus intéressantes qui ressort de ce graphe est
gue I'effet de la photoinhibition est déja perceptible aux faibles intensités lumineuses. Il
faut noter que la vitesse maximum de photosynthése spécifique P"max peut toujours étre

obtenue grace a I’équation :
Phmax = p~ . (an(a™+P)). (P/(a®+P)) " (p/a®)

La relation exponentielle de Platt (ég 2.3) permet donc de tenir compte de la

photoinhibition en caractérisant le phytoplancton avec trois paramétres photosynthétiques.
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Figure 2.4 : La courbe de Platt est le produit de P®s et de deux fonctions ; un facteur de production Fi
(gris foncé), et un facteur de photoinhibition F2 (gris clair). Le résultat est la courbe PE (en

noir). Ici, P®s est noté Ps.

Toutefois, notre incubateur ne permet pas d'atteindre une intensité lumineuse aussi élevée
que lirradiance solaire naturelle, particulierement celle d’été. Par conséquent, les
interprétations des courbes PE faites en incubateur reposent souvent sur un ensemble de
points limités a la portion ascendante de la courbe (figure 2.5). Il est généralement
possible de superposer a ces points expérimentaux la courbe exponentielle simplifiée, sans

facteur de photoinhibition :
P® = P"max . (I-exp(-a®.E/ p\/)) (2.4)

Si I'on suppose que p = 0, P"s peut étre remplacée par P"max dont la valeur est lue
directement sur le graphe comme la valeur-plateau. Lorsque I’incubation est faite dans des
conditions ou la photoinhibition est difficilement observable, par exemple sous les faibles
luminosités de I'incubateur, il devient malaisé d’appliquer I’équation complete de Platt.
Car, en I’absence de points expérimentaux aux irradiances élevées, I’incertitude associée
aux valeurs de P®s et de p devient trop grande. Il est alors hasardeux de faire un choix
parmi les différents triplets possibles de paramétres photosynthétiques (a®, p, Ps). En
effet, la faible couverture de la courbe procurée par les points expérimentaux ne permet
pas de contraindre la valeur des parametres vers une solution unigue. Par conséquent,

I’'application du modeéle exponentiel simplifié (éq. 2.4) s’avére souvent plus judicieuse
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Par ailleurs, il faut également signaler que lors de la mesure in situ les flacons ont été
maintenus a des profondeurs fixes sous la surface. Or cette situation est totalement
artificielle étant donné le mélange vertical des masses d'eau dans l'estuaire de I'Escaut.
Elle favorise le développement de la photoinhibition qui dépend du temps d'exposition a
la lumiére (Melis 1999). Mallin et Paerl (1992) ont également observé que la fixation de
flacons lors d'une incubation pouvait constituer une source d'erreur significative a cause
de la photoinhibition (voir aussi Lizon et Lagadeuc 1998). lls considerent méme que, dans
un systéeme naturel bien mélangé, le phytoplancton est soumis a une variation continuelle
de lirradiance qui réduit I'effet de la photoinhibition. D'aprés Pahl-Wostl et Imboden
(1990), la durée d'exposition nécessaire au développement de la photoinhibition varie
entre 0.5 et 1.5 heures, ce qui est plus long que la période d'excursion verticale du
phytoplancton estimée dans l'estuaire (~ 20 minutes). Sur la base de ces considérations,
nous faisons le choix d'ignorer la photoinhibition dans ce travail, et de faire appel a
I'équation exponentielle simplifiée (éq. 2.4) pour reproduire nos courbes PE

expérimentales.

2.4.1C Production dissoute

Le principe est de récupérer le filtrat du dernier échantillon d’une cinétique de production
phytoplanctonique telle que décrite ci-dessus. Cet échantillon ne contient plus que du
matériel dissous dont les seules espéces marquées sont le H"*CO03* introduit au début de
I’expérience, et les produits excrétés par le phytoplancton durant I’'incubation et contenant
du "™C. Le carbone inorganique dissous est évacué par bullage aprés acidification du
milieu (jusgu’a un pH entre 3 et 4) avec du H3PO4 suprapur (0.87 M). On préléve 1| ml de
la solution décarbonatée a laquelle on rajoute 0.5 ml de NaOH 0.01 M. La radioactivité de
I’échantillon obtenu est alors mesurée par la méthode classique du comptage par

scintillation.

Par mesure de précaution, nous avons Vvérifié que I’élimination du H"C03' était compléte
par différents moyens: une cinétique de bullage en milieu acide, la méme cinétique avec
adjonction de I’enzyme « anhydrase carbonique » qui catalyse la déshydratation de I’acide
carbonique et sa transformation en dioxyde de carbone, et enfin la précipitation des
carbonates sous forme de BaCO03 en milieu basique. La méthode d’élimination des
carbonates par précipitation n’est pas trés efficace car, en milieu basique, il se forme des

complexes qui retiennent une partie des carbonates dans la solution.
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Au moyen de cinétiques de bullage, nous observons un taux d’élimination de 99.93 % par
rapport a la concentration de DIC au départ, aprés 5 a 7 minutes selon I'ajout ou non
d'anhydrase carbonique. Aprés ce délai, la concentration de DIC restant se maintient au
moins pendant une demi-heure. Le taux d’élimination du est cependant
insuffisant pour pouvoir observer une production dissoute au cours d'un mois peu
productif tel que celui de novembre. En effet, les quantités de H’*'COs’ que nous injectons
sont élevées et restent importantes apres le bullage en comparaison de la fraction
potentiellement excrétée par le phytoplancton. Steemann Nielsen (1975) rapporte
également qu'il peut subsister 0.02 % de dans un échantillon d'eau de mer aprés 30
minutes de bullage. Ce bmit de fond peut compter pour une excrétion apparente non
négligeable dans les zones peu productives. Cependant, dans l'estuaire de I'Escaut, le
méme taux d’élimination est théoriguement suffisant pour observer une excrétion
éventuelle durant les mois productifs tels que juillet. La production phytoplanctonique est
en effet beaucoup plus importante en raison des concentrations élevées en chlorophylle a.
Toutefois, malgré cela nous n’observons pas de production dissoute en juillet pour des

incorporations d'une durée de quatre heures.

2.4.2 Chlorophylle a et phaeopigments

2.4.2. a Pourquoi la chlorophylle a ?

La chlorophylle a (Mm = 892 g/mol) est un composé organique constitué d’un anneau
porphyrique entourant un atome de magnésium et d'une chaine carbonée hydrophobe
(phytol). On la retrouve dans toutes les algues (a I’exception de certains prochlorophytes
marins), ainsi que dans toutes les plantes aquatiques supérieures. Dans les cellules de
phytoplancton, le rapport massique Corganique/Chl a varie fort (~ 10 a 200), et il dépend
de I'histoire de la cellule et des espéces. Par exemple, les dinoflagellés ont généralement
des rapports C/Chl a plus élevés que les diatomées (Falkowski et Raven 1997). On
considere toutefois la concentration en chlorophylle a d’un échantillon d’eau naturelle
comme un bon indicateur de la biomasse d’une communauté d’espéces

phytoplanctoniques.

2.4.2. b Pourquoi les phaeopigments?

Au sein du chloroplaste, la chlorophylle a est relativement stable mais elle peut se
dégrader si elle est soumise a un rayonnement lumineux trop énergétique ou trop intense,

ou si elle est libérée par destruction de la cellule (grazing, lyse). Elle se dégrade alors
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rapidement pour produire des phaeopigments, principalement la phaeophytine a, la
chlorophyllide a et les phaeophorbides a Les phaeopigments sont généralement déja
présents comme pigments accessoires dans le chloroplaste, ou ils jouent un rble de
photoprotection pour la chlorophylle a. Certains de ces pigments interferent lors des
analyses fluorimétriques car ils absorbent et/ou émettent aux mémes longueurs d’onde

que la chlorophylle a, bien qu'avec une intensité moindre.

Chlorophylle a: Absorption X" =430nm (et660nm)
Emission A™" = 670 nm
Phaeophytine a: Absorption  ?i"=413nm

Emission =670 nm

Le probleme peut étre contourné en mesurant la concentration des phaeopigments.
Toutefois la spéciation des phaeopigments reste problématique, puisque a ce jour il
n’existe pas de méthode fluorimétrique simple qui permette de les différencier entre eux
dans un échantillon d’eau naturelle. De plus, il existe encore d’autres produits de
dégradation de la chlorophylle a présentant des spectres d'absorption et d'émission
identigues mais que l'on ne distingue qu'au moyen de chromatogrammes sur couches
minces-TLC (Hallegraeff et Jeffrey 1985) ou par HPLC (High Performance Liquid
Chromatography).

2.4.2C Technique fluorimétrique

Principe

Les concentrations en chlorophylle a et en phaeopigments sont estimées par fluorimétrie
selon une adaptation des méthodes proposées par Yentsch et Menzel (1963) et Strickland
et Parsons (1972). Aprés absorption de la lumiere a 430 nm, la chlorophylle a en solution
dans l'acétone émet un photon a 670 nm. L'intensité de la fluorescence est proportiormelle
a la concentration en chlorophylle a. La mesure est recommencée pour les phaeopigments
aprés ajout d'acide. Au prix de quelques hypotheses explicitées ci-dessous, et par
comparaison avec une droite d'étalonnage, les concentrations en chlorophylle a et en

phaeopigments peuvent étre recalculées.

La phaeophytine a vient d’une molécule de chlorophylle a qui a perdu son atome de Mg (i.a. sous
I’action de HCI). La chlorophyllide a dérive d’'une molécule de chlorophylle a ayant perdu sa chaine
phytol (i.a. sous I’action de I’enzyme chlorophyllase). Les phaeophorbides a viennent de molécules de
chlorophyllides a ayant perdu leur atome de Mg.
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Mode opératoire

La chlorophylle a contenue dans les cellules de phytoplancton est recueillie par filtration
(GF/F, porosité 0.8 pm) d'un échantillon d'eau immédiatement aprés son prélevement. Le
filtre est conservé au surgélateur et au noir dans un tube en plastique de 15 ml (tube a
centrifuger). La veille de l'analyse, chaque tube est rempli de 10 ml d'un mélange acétone
p.a..eau mQ (90:10). Le jour de l'analyse, chaque échantillon est agité au vortex puis

centrifugé au noir a 0 °C pendant 15 minutes a 4500 tours/min.

La cellule de mesure (5 faces) est remplie avec la solution a analyser et placée dans le
spectrofluorimetre (Shimadzu RP-1501). L’intensité de fluorescence de la chlorophylle a
est mesurée” Pour chacun des étalons et des échantillons, la solution est ensuite acidifiée
avec 100 pl de HCI 1 M afin de dégrader la chlorophylle a en phaeopigments. La mesure
est a nouveau effectuée. En fin d'expérience, on a deux droites d'étalonnage (avant et

aprés l'acidification, figure 2.6), et deux résultats par échantillon (idem).
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Figure 2.6: Droites d’étalonnage de la chlorophylle a avant acidification (R"=0.987) et aprés
acidification (R"=0.992). L'intensité de fluorescence est représentée en fonction de la

concentration en chlorophylle a de I’étalon.

La saturation du spectrométre (intensité =1015 u.a.) correspond a une solution de chlorophylle a pure
d’environ 600 pg/l. Cependant dans l'estuaire de I'Escaut, on peut atteindre la saturation du spectrométre
avec des concentrations moindres en raison de la présence de larges quantités de phaeopigments au
départ. Il faut donc parfois diluer les échantillons avec le mélange acétoneieau.
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Matériel et méthodes

Préparation des étalons

Une solution-mére de chlorophylle a pure 10 ppm est conservée au surgélateur et au noir.

La préparation des étalons se fait par dilution d'un petit volume de la solution-mére avec

un mélange acétone-eau (90:10).

Calcul des concentrations

Hypothéses:

a) L'ajout de HCI transforme toute la chlorophylle a en phaeopigments
b) Les solutions-étalons ne contiennent pas de phaeopigments au départ

Aprés avoir établi deux droites d'étalonnage, lI'une en fonction de la concentration en

chlorophylle a avant I'acidification, et I'autre aprés I'acidification, on pose que:

Fo = tto * Cchl a

Fa =tta * Cchla

avec Fo et Fa les intensités de fluorescence des étalons avant et aprés l'acidification
respectivement, ao et aa les coefficients angulaires des droites de régression avant et apres
I'acidification, et Cchi a la concentration en chlorophylle a contenue dans les étalons. Des
lors, les intensités de fluorescence mesurées pour chaque échantillon avant et aprés

I'acidification peuvent étre formulées comme:

Fo = fluorescence de chl a + fluorescence des phaeopigments naturels

Fa = fluorescence des phaeopigments issus de chl a + fluorescence des phaeopigments naturels
Fq “100g * Cchl-a 0Ca * Cphaeo

Fa = tta * Cchl-a + tta * Cphaeo

avec Cphaeo la concentration des phaeopigments naturels présents initialement dans la

solution. De ces deux équations, on retire I'expression des concentrations initiales:
Cchla = (Fo - Fa) 7 (tto - tta)

Cphaeo = (cto * Fa - tta * Fo) / tta * (tto - tta)
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2.4.3 Consommation communautaire d'oxygene dissous au noir

Plusieurs micro-organismes sont responsables de cette consommation dans la région
d'Anvers, ou se concentrent nos mesures: les bactéries hétérotrophes, les bactéries
nitrifiantes, le phytoplancton (dans une moindre mesure), et le zooplancton (éliminé, voir
plus bas). Ces organismes consomment également de la matiére organique (bactéries
hétérotrophes) ou de I'ammonium (bactéries nitrifiantes). Les concentrations en matiere
organique et en ammonium sont largement suffisantes dans cette région de I'estuaire pour
ne pas perturber la mesure sur 24 heures (voir chapitre 3). En revanche, I'oxygéne dissous
peut venir & manquer durant l'incubation, tant son déficit est important dans le milieu
naturel estuarien. Il y a donc lieu de procéder systématiquement a un bullage d'air dans

I'eau de prélevement avant la mesure.

La vitesse de consommation d'oxygéne peut étre estimée a l'aide d'une mesure cinétique
de l'oxygéne dissous a l'obscurité. L'eau du prélevement est tamisée sur un filet pour
éliminer le zooplancton, oxygénée par bullage pendant environ 10 minutes, puis
redistribuée dans différents flacons "Winkler" (voir plus haut). Ceux-ci (environ cinq)
sont placés au noir, a la température de I'Escaut. Les mesures sont faites successivement
et & intervalles réguliers sur une durée de 24 heures. Les concentrations sont mises en
graphe en fonction du temps, et la pente (négative) donne la vitesse de consommation

communautaire d'oxygene au noir.
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Chapitre 3

Biogéochimie de Testuaire de TEscaut

Introduction

La biogéochimie est une discipline qui intégre I|'étude des conditions physiques,
chimiques et biologiques pour caractériser un écosysteme et comprendre sa dynamique.
L'objectif de ce travail étant centré sur la production phytoplanctonique, la plupart des
parameétres biogéochimiques ont été analysés pour situer ce processus dans le cadre plus
général du fonctionnement de I'écosystéme estuarien. Plus particuliérement, il s’agit ici
d’identifier les facteurs de contréle de la production primaire du phytoplancton dans
I’estuaire de I’Escaut. Pour cela, nous analysons les résultats de plusieurs campagnes de
mesures a I’échelle de I'estuaire, d’une part, et a I’échelle des saisons en un point fixe,

d’autre part.

Nous commencons ce chapitre par une présentation sommaire des caractéristiqgues
physiques de [I’estuaire de I'Escaut (salinité, température, turbidité et matiéres en
suspension). En particulier, la concentration des matiéres en suspension et la turbidité font
I’objet de notre attention puisqu’elles déterminent la disponibilité lumineuse dans I’eau,
facteur essentiel pour la photosynthése. Les caractéristiques chimiques des eaux
estuariennes sont ensuite discutées sur la base de nos résultats expérimentaux (pH,
alcalinité totale, nutriments). Nos interprétations mettent surtout en évidence I’intense
activité nitrifiante qui prend place dans I’estuaire, et que nous discutons sur la base de
résultats d’incorporation de au noir. L’activité du phytoplancton dans I’estuaire est
alors examinée par une double approche: mesures de biomasses (chlorophylle a) d'une
part, mesures de production primaire (incorporation de "*C) d'autre part. Les résultats de
l'approche biogéochimique nous permettront d'aborder, dans les chapitres suivants,
différents aspects de la production phytoplanctonique a I’aide d’expériences plus ciblées

et de la modélisation.
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3.1 Aspects physiques

3.1.1 Salinité

Le débit résiduel moyen de I’Escaut a I’embouchure (c'est-a-dire intégré sur un cycle
tidal) s’éleve a 5 millions de m”. Il correspond a l'apport moyen d'eau douce, soit 120
m .s“. En comparaison, le volume d’eau de mer entrant dans I’estuaire durant le flot est
d’environ 1 milliard de m”. L’estuaire de I’Escaut peut donc étre considéré comme bien
mélangé, malgré la présence locale de faibles gradients verticaux de salinité (Wollast
1988). La partie de I’estuaire entre la frontiere belgo-néérlandaise (Doel ; ~ km 50) et la
mer est constituée par des chenaux différents pour le flot et le jusant, ce qui contribue au
mélange intensif. La partie en amont est réduite a un seul chenal étroit, et I’on observe
prés d’Antwerpen des gradients verticaux de salinité d’environ 0.2 m™ (Wollast et Peters
1978). La zone de mélange des eaux douces et des eaux de mer s’étend sur 70 a 100 km a

partir de I’embouchure et présente un net gradient longitudinal de salinité (figure 3.1)’.

o/oocr “[ecS

Figure 3.1 : Evolution longitudinale de la salinité dans I’estuaire de I’Escaut. L’allure de la courbe varie

en fonction du débit d’amont et du cycle tidal (in Wollast 1976).

Le km O est généralement choisi de facon arbitraire a la hauteur de Vlissingen, a
I’embouchure de I’Escaut (voir chapitre 2, figure 2.1). La salinité 35 est rarement atteinte

dans les eaux de la baie sud de la Mer du Nord. La limite de pénétration des eaux de mer

Dans ce chapitre, les figures sont rassemblées en deux groupes: celles qui sont présentées dans le texte
(référencées commefigures), et celles qui sont présentées sur des feuilles en annexe (référencées comme
planches). En raison du fait que les planches sont solicitées a toutes les étapes de la discussion, leur
caractére annexe devrait facihter la lecture du chapitre. De plus, les planches ont pour avantage d'aligner
des figures pouvant étre comparées les unes avec les autres.
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en amont de I’estuaire est plus floue en raison de la variation du débit d'amont. De
maniere générale, le minimum de salinité est atteint aux alentours du km 90 (Hemiksem).
Dans le cadre de ce travail, nous scindons grossiérement I’estuaire de I’Escaut en trois
domaines géographiques. L’estuaire amont contient des masses d’eau douce soumises a
I'influence des marées en terme de hauteur d’eau. Il N’y a pas de pénétration des eaux de
mer dans cette partie de I’estuaire. Ce domaine s’étend de Gentbrugge a la région
Hemiksem-Antwerpen, a la limite de [I’intrusion saline. La région oligohaline est
délimitée par une salinité variant de 1 (limite de pénétration des eaux de mer) a 5.

L’estuaire aval, aussi appelé zone marine, voit la salinité varier entre 5 et ~ 30

(Vlissingen).

L'évolution temporelle de la salinité en un point fixe & un moment spécifique de la marée,
en I’occurrence I’étale de marée basse, montre une variation irréguliére, bien que marquée
entre I’'été et I'hiver (cf planche F a). A I’échelle saisonniére, essentiellement deux
facteurs influencent la salinité . le rapport entre pluviosité et évaporation, et le débit
d’amont. Le rapport pluviosité/évaporation est plus petit en été qu’en hiver. Dans
I'estuaire amont et la zone oligohaline, ceci se traduit par une augmentation de la salinité
durant la période estivale, et par une diminution en hiver. De plus, le débit d’amont est
moins important en été qu’en hiver. En effet, ce débit peut varier de 20 m~.s" pendant
I’ét¢ a 400 m .s' en hiver, avec des maxima vers 750 m .s* (planche F c). On notera que
les fluctuations du débit d'amont entrainent de plus amples variations de salinité (& Sint-
Anna) en été qu’en hiver. Cela découle de la distribution longitudinale de la salinité (cf
figure 3.1) qui entraine des excursions de salinité beaucoup plus limitées en période de

haut débit dans cette région.

La dilution des eaux douces dans les eaux de mer entraine une évolution longitudinale des
concentrations en matieres dissoutes et particulaires le long de I'estuaire. En vertu de ses
propriétés conservatives, la salinité est le marqueur idéal des masses d’eau. C’est
pourquoi les résultats recueillis dans I’estuaire sont généralement représentés en fonction
du gradient longitudinal de la salinité. Cela permet de mettre en évidence le caractere
conservatif ou non des matiéres dissoutes et en suspension étudiées. Le caractere
conservatif d'une espéce se marque par une évolution linéaire de la concentration le long
du gradient de sel. Par contre, les espéces non-conservatives présentent une dépendance
non-linéaire de leur concentration en fonction de la salinité. Si I’espéce non-conservative
est consommée dans le systéme, le profil longitudinal de concentration sera incurvé vers
les basses concentrations. Inversement, le profil des concentrations sera incurvé vers le

haut lorsque I’espéce non-conservative est produite dans le systéme. Des effets de non-
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stationarité (variations du débit d'amont, ou apports latéraux variables) peuvent toutefois

compliquer ce schéma simple.

3.1.2 Température

La température des eaux présente un profil longitudinal assez uniforme entre I’amont et
I’aval (planche C a). Durant la période d’observation, la température des eaux de I’Escaut
en un point fixe a suivi I’évolution saisonniére classique avec un maximum & 23°C
(planche F b). On notera a la figure 3.2 le déphasage existant entre la courbe annuelle de
la température et celle de I’irradiance solaire & midi, en I’absence de nuage. Ici,
l'irradiance Eo est calculée théoriqguement a I’aide d’une routine astronomique classique,
qui tient compte par ailleurs du facteur PAR et de I’ahsorption atmosphérique de I’énergie

solaire incidente.

Figure 3.2 . Evolutions annuelles de la température (T) observée et de I'irradiance solaire théorique a

midi (Eo), en I’absence de nuage, dans I’estuaire de I’Escaut a Sint-Anna (Antwerpen).

Le maximum de température se produit le jour 214 (02/08/99), tandis que le maximum

d’irradiance solaire a midi le précede de 43 jours, i.e. jour 171 (20/06/99).
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3.1.3 Turbidité et matiéres en suspension

3.1.3.a Variation temporelle

Les évolutions temporelles de la concentration des matiéres en suspension (MES) et de la
turbidité mesurées chaque semaine en un point fixe (non représentées) ne se prétent pas a
une interprétation simple. Dans I’estuaire de I’Escaut, la turbidité est trés fluctuante tant
aux petites qu’aux grandes échelles de temps. Les fluctuations instantanées de la turbidité
sont liées a la turbulence locale. A I’échelle des marées, la turbidité varie en fonction des
vitesses de courant (voir chapitre 7). A I’échelle saisonniére, enfin, les variations de
turbidité sont essentiellement dues aux alternances de crues et de débits d’étiage. Dans un
systeme aussi dynamique, notre stratégie de mesure sur une base hebdomadaire n’est donc

pas la mieux adaptée a la mesure de la turbidité, ou des matieres en suspension.

3.1.3 .b Variation longitudinale

A l'échelle locale, des expériences conduites sur le ponton de Sint-Aima a Antwerpen
(Verbanck M. comm.pers.) montrent que la distribution spatiale des MES est également
sujette a une forte dispersion. Toutefois, a I’échelle de I’estuaire, les distributions
longitudinales des MES et de la turbidité redeviennent interprétables en termes de grandes
tendances. La planche A b représente les variations longitudinales du coefficient
d’atténuation verticale de la lumiére dans I’eau (k<i) et des MES dans la partie amont de
I'estuaire. Le graphe met en évidence deux pics de turbidité (km 95 et 130). La turbidité
élevée est maintenue dans I’estuaire a cause d’une part des sources importantes de
matiéres en suspension (d'origine continentale et marine), et d’autre part du jeu entre la
distribution des courants et la dynamique de sédimentation-resuspension des matieres

particulaires (Guézennec et al. 1999; Verbanck 2003; Larcy 2004).

La zone de turbidité maximum située au km 95 est la méme que celle observée sur la
planche C b aux faibles salinités. Dans la zone oligohaline, I'accumulation de particules a
été attribuée au phénomeéne du “piégeage hydrodynamique” (Peters 1972; Wollast 1976;
Wollast et Peters 1978). En tout point de la colonne d’eau, les vitesses instantanées du
courant peuvent étre intégrées sur un cycle de marée pour donner la vitesse du courant
résiduel. On peut montrer que dans l’estuaire aval, les vitesses de courant résiduel au
voisinage du fond sont dirigées vers I’amont. Mais dans I’estuaire amont, elles sont
dirigées vers I’aval. Ces deux tendances s’annulent dans la région d’Antwerpen, c’est-a-
dire prés de la zone de transition entre les eaux douces et saumatres (Wollast 1973;

Wollast 1988). Cette région est donc propice a I’accumulation de sédiments qui
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contribuent & former et & entretenir le maximum de turbidité. La sédimentation est
éventuellement favorisée par la flocculation des matiéres particulaires. Une partie des
matiéres en suspension flocculeraient dans la zone oligohaline a cause de l'augmentation
de la salinité entre 1 et 2.5 (Wollast 1976); bien que ce mécanisme ait été plus récemment
remis en question (Fettweis et al. 1998). Dans I’estuaire de I’Escaut, d’autres facteurs
peuvent favoriser la flocculation comme, par exemple, la présence de matiére organique
en quantité suffisante (Fettweis et al. 1998; K. Muylaert comm.pers.). Les pics de
turbidité relevés plus en amont (km 130, planche A b) ont une origine différente. La plus
plausible est liée a des phénomenes transitoires tels que la propagation d'une crue chargée
en MES. Certains auteurs expliquent par des mécanismes de "retard a la sédimentation" et
de "retard a I'érosion” le fait que des suspensions puissent remonter I'estuaire de l'aval
vers l'amont dans des zones non-stratifiées (Van Straaten et Kuenen 1958). Ces

mécanismes ne peuvent cependant pas justifier I'existence d'un maximum de turbidité.

3.1.3.c Corrélation entre MES et pénétration lumineuse

En tout point de I'estuaire, la concentration des matiéres en suspension est généralement
bien corrélée avec le coefficient d’atténuation verticale (kd) de la lumiére dans I’eau (voir
chapitre 7). Une relation linéaire empirique permet d’établir un lien direct entre la
concentration des matiéres en suspension et la pénétration lumineuse. Une autre maniere
d'évaluer la transparence de I'eau est de recourir a la technique du disque de Secchi
(Effler 1988). La figure 3.3 ci-dessous corréle les valeurs des concentrations en MES et
des profondeurs de Secchi (Zs) mesurées a Sint-Anna pendant deux ans. La relation entre
Zs et la concentration en MES est une loi de décroissance présentant une asymptote aux

hautes concentrations en MES.
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Figure 3.3 : Représentation de la profondeur de Secchi en fonction de la concentration des matiéres en

suspension a Sint-Anna en 1999-2000.
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Il est difficile d’interpréter cette relation entre MES et Zs. Hormis I’influence des matiéres
dissoutes, la pénétration lumineuse dans I’eau dépend de la distribution des tailles des
particules, ainsi que de leurs propriétés optiques (Kirk 1994). Nous pouvons cependant
avancer un argument pour expliquer la courbure et la stabilisation de Zs. Les
concentrations élevées en MES sont généralement associées a des événements au cours
desquels les masses d’eau charrient de nombreux débris macroscopiques (débris de
feuilles, agrégats, brindilles,...). Or ceux-ci ont la propriété d’altérer fort la masse de la

suspension, tout en modifiant peu la pénétration lumineuse dans I’eau.

3.1.3.d Laturbidité en tant que facteur limitant la production primaire

Dans l'estuaire de I'Escaut, les matiéres en suspension jouent un rble capital dans la
limitation de la production primaire car leur concentration élevée provoque une
atténuation rapide de la lumiére dans la colonne d’eau. La faible pénétration lumineuse
dans I’eau défavorise le développement des producteurs phototrophes en limitant la zone
euphotique'. Dans I’estuaire de I’Escaut, la profondeur euphorique varie généralement de
20 cm a 2 m selon la turbidité des eaux. L’activité photosynthétique est donc confinée
dans une couche de faible épaisseur sous la surface. Mais dans le contexte d’un mélange
vertical, il faut aussi tenir compte de la profondeur de mélange . Dans I'Escaut, I'absence
de forte stratification verticale implique que la profondeur de mélange peut étre
considérée comme équivalente a la profondeur totale de la colorme d'eau. Celle-ci
s’échelonne entre 3 et 25 m dans le chenal principal, ou elle excéde toujours la profondeur
euphotique, parfois largement. Les cellules de phytoplancton sont donc régulierement
entrainée par le mouvement des masses d’eau hors de la zone euphotique. Elles traversent
alors une période d’obscurité dont I’étendue dépend de la vitesse de mélange et du rapport
«profondeur euphotique : profondeur de mélange» (Grobbelaar 1985; Cullen et Lewis
1988). Pendant ce temps, le catabolisme au noir leur permet de maintenir un métabolisme
de base. Le bilan entre ce catabolisme au noir et la photosynthese devient défavorable a la
croissance du phytoplancton lorsque des valeurs critiques du rapport «profondeur
euphotique: profondeur de mélange» sont atteintes (Cullen et Lewis 1988). Cette

discussion fera I’objet d’une étude approfondie au chapitre 7.

On définit la zone euphotique comme celle ou la photosynthése est possible. Empiriquement, on associe
a la zone euphotique une profondeur euphotique prise comme celle ou Iirradiance vaut 1% de
I’irradiance solaire incidente a la surface.

A La profondeur de mélange délimite la zone de la colonne d’eau dans laquelle les eaux circulent
verticalement en dessous de la surface.
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3.2  Aspects chimiques

3.2.1 Les nitrates et les nitrites

Les eaux de I’Escaut sont enrichies en nitrates par le lessivage des engrais ainsi que par la
nitrification. Dans I’estuaire, les nitrates sont consommés par les bactéries dénitrifiantes,
en condition anoxique, et par le phytoplancton (figure 3.4). Toutefois, ce dernier
incorpore préférentiellement l’azote ammoniacal qui posséde un état d’oxydation
identique a celui de I’azote organique. L’ammonium est produit par la minéralisation de la
matiére organique (ammonification), et est consommé par le phytoplancton et les
bactéries nitrifiantes. L’ammonification, la nitrification, et la dénitrification dans une
moindre mesure, contrélent pour I’essentiel la distribution des espéces azotées dans
I’estuaire de I’Escaut (Vanderborght et al. 2002). En vertu du fait que la dénitrification se
produit en conditions anoxiques, elle a surtout lieu dans les sédiments et dans les agrégats
de matieres en suspension, ou ces conditions peuvent étre rapidement atteintes

(Kromkamp et al. 1995).

Incorporation
par les
Cyanobactéries

Figure 3.4 : Processus de transformation de I’azote (PP = production phytoplanctonique). Voir aussi

Table 3.1 pour les équations stoechiométriques d’une partie des processus repris ici.
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La concentration des nitrates augmente aux endroits et aux moments ou les ions
ammonium voient leur concentration diminuer (planches B, D et G). Ces transformations
ont principalement lieu durant I’été dans I’estuaire amont et dans la région oligohaline.
Les évolutions longitudinales des nitrates montrent que ceux-ci sont abondants dans
I’ensemble de I’estuaire, & I’exception de I'estuaire externe a la salinité 30 (planches B c et
D c). Sur I’évolution temporelle (planche G a), la concentration en nitrates présente deux
minima saisormiers. L’augmentation observée pendant la période estivale est due a la
nitrification. Le profil des nitrites est délicat a interpréter puisque cette espéce est
impliguée comme intermédiaire dans les processus de nitrification et de dénitrification.
Les nitrites présentent généralement des concentrations d'un ordre de grandeur plus petites
gue celles des nitrates. La grande variabilité de cette espéce au cours du temps (planche G
C) peut étre attribuée a une activité importante des bactéries nitrifiantes et dénitrifiantes,
ainsi gu’aux variations saisonniéres de la salinité. C'est particulierement visible lorsqu'on
représente le rapport entre les nitrites et I'azote total en fonction de la salinité (figure 3.5).
Ce rapport NO2'/DIN permet de considérer I'évolution des nitrites en faisant abstraction

de la perte nette d'azote due a la dénitrification.

Figure 3.5 : Rapport entre les nitrites et le DIN mesurés au cours du temps (a Sint-Anna) en fonction de
la salinité. Les résultats sont les mémes qu'a la planche G (c) et (d). Les cercles pleins
représentent les résultats obtenus en dehors de l'intervalle mai-septembre. Ils sont donc
moins influencés par la nitrification. Les cercles creux se différencient des croix par le fait
que la concentration en NHf est plus petite que 100 pM et que, par conséquent, l'influence
de la nitrification devrait étre réduite. Les triangles représentent les données recueillies au
moment des crues d'été. La ligne grise représente la droite de régression (r* = 0.68) pour les

résultats qui subissent le moins l'influence de la nitrification (cercles pleins et creux).
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Le rapport NO2'/DIN montre une évolution linéaire en fonction de la salinité, sauf pour
les résultats fortement influencés par la nitrification ou les crues. Les légéres crues d'été
ont pour effet d'augmenter la concentration des nitrites (planche G c), sans modifier
significativement celle du DIN (planche G d). Bien entendu, l'augmentation du débit a
aussi pour effet de diminuer la salinité (planche F a et ¢). C'est pourquoi, a la figure 3.5,

les triangles sortent totalement de I'évolution générale, et sont décalés vers la gauche.

3.2.2 L'azote ammoniacal

La consommation de I’ammonium prend totalement place dans I’estuaire amont, ainsi que
dans la zone oligohaline (planches B et D). Cela montre que l'activité nitrifiante est
concentrée a lI'amont plutét qu'a l'aval. L'azote rejeté en mer se trouve donc a 85-90 %
sous forme nitrate. Sur le profil temporel, la concentration en ammonium tombe presque a
zéro durant I’été (planche G b). La concentration minimum observée est de 25 pM, le jour
214 (02/08/99). Cet appauvrissement de I’ammonium est essentiellement d0 a la
nitrification, et pour une bien moindre part a la photosynthése (Vanderborght et al. 2002;

pour les bilans entre les différents processus, voir aussi le chapitre 8).

3.2.3 L’azote inorganique total

Les évolutions longitudinales de I’azote inorganique total (DIN) (planche D a) montrent
que celui-ci est pratiguement conservatif dans I’estuaire, sauf dans les zones amont ou la
dénitrification en élimine une partie vers I’'atmosphere. En effet, le DIN suit généralement
bien la droite de dilution, en particulier durant I'hiver. En juillet cependant, tant pour le
DIN que pour les nitrates, ce comportement systématique n'est pas observé entre les
salinités 0 et 7. La baisse de DIN et de nitrates observée aux faibles salinités peut étre
attribuée au mélange des eaux de I'Escaut avec les eaux du Rupel pauvres en oxygene
dissous. Au sein du Rupel, les conditions sont suffisamment anoxiques, suite a la
respiration de la matiére organique, pour inhiber la nitrification et favoriser la
dénitrification. Dans l'estuaire, avec l'augmentation de la concentration en oxygéne
dissous, c'est l'inverse qui se produit: la dénitrification devient inhibée, et la nitrification
s'intensifie. A cause du mélange des eaux a la confluence, le Rupel joue le rble d'un puit
pour le DIN présent dans la région oligohaline de I'estuaire (planche D a). Cet effet est
également visible sur le profil des nitrates (planche D c), substrat de départ de la
dénitrification, bien que ce profil soit également fortement influencé par la nitrification

(voir plus haut).
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L’évolution temporelle du DIN a Sint-Anna (planche G d) montre également une
diminution de la concentration en azote durant I’été qui peut étre expliquée par ce
processus de mélange lié a la confluence avec le Rupel. Il faut noter que cela n'exclut pas
une contribution de la dénitrification dans la colonne d'eau de I'estuaire, plus spécialement

au sein des aggrégats de matiéres en suspension (Kromkamp et al. 1995).

3.2.4 DIC, pH et alcalinité totale

La concentration élevée en carbone inorganique dissous (DIC) des eaux d'amont est
attribuable a la respiration hétérotrophe de la matiére organique d’origine
anthropogénique. La dissolution des roches calcaires du bassin ne contribue que de fagon
mineure a ce bilan (Abril et Frankignoulle 2001). Dans I’estuaire de I’Escaut, la majeure
partie des variations de [I'acalinité totale (Talk, équation 3.1) est attribuable a
I’ammonification, a la nitrification et a la dénitrification, selon les équations reprises a la
table 3.1. Etant donné qu’une partie significative de I’ammonification prend place dans les
eaux usées et dans les affluents d’amont, le bassin estuarien recoit des eaux d'alcalinité
élevée. Cette valeur élevée provient aussi, pour une partie, de la décomposition de la

matiére organique en conditions anaérobies (e.g. par sulfato-réduction).
Talk = [HCO3'7+2[CO3N] + [OH"]-[HN] ég. 3.1

Dans cette équation, les concentrations des ions OH' (~ 10" M), et COIN (~ 10" M)
sont pratiquement négligeables en comparaison de la concentration en bicarbonate (~ 10"
M). Les variations respectives de I’alcalinité totale et de la concentration en bicarbonate
sont donc en correspondance étroite dans Testuaire de I’Escaut. Les borates présents dans
l'eau de mer (~ 0.4 10" M) ne sont pas pris en considération ici pour ce qui concerne les

variations d'alcalinité totale, étant donné leur caractére conservatif dans I'estuaire.
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Changement
Processus de Talk
Photosynthése
(3.2) 106 CO2 + 16 NOj' + HPO/' + 122 H20 + 18 H" —>  {CiobH2630,ioN,6P} + 138 02 Augmente
(3.3) 106 CO2 + 16 NH/ + HP04" + 108 H20 {C106H2630110N16P} + 107 02 + 18 Diminue
Respiration (ammonification)
{C,06H2630iioNi6P} + 107 02 + 18 106 CO2 + 16 NH4" + HP04~' + 108 H20 Augmente
Respiration (ammonification + nitrification)
{C,06H2630,0Ni6P} + 138 02 106 CO2 + 16 NOj' + HP04™ + 122 H20 + 18 Diminue
Nitrification
SMM + 2 02 -= NO3' + H20 + 2 Diminue
Dénitrification
5CH20+4NO3'+4H" -= 5C02+2N2+7H20 Augmente
Sulfatoréduction
?>0f + 2 CH20 + 2 CO2 + HS 1+ H20 Augmente

Table 3.1: Principaux processus affectant I’alcalinité dans I’estuaire de I’Escaut (d'aprés Stumm et

Morgan 1996).

Les graphes des évolutions longitudinales de Talk, du pH et du DIC dans I’estuaire amont
sont présentés aux planche A fet h. Dans cette région, la production nitrifiante élevée est
a l'origine de la diminution du pH et de I’alcalinité totale (Frankignoulle et al. 1996; voir
aussi chapitre 8). Lorsque I’'ammonium est transformé en nitrite, puis en nitrate, la

libération de protons (2 tL™ par N transformé) perturbe I'équilibre des carbonates. Le
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bicarbonate, qui constitue de loin I’espéce carbonatée majoritaire en milieu naturel (de 80
a 90 % du DIC selon la température), se transforme alors en acide carbonique dissous.
L’acide carbonique se dissocie en eau et en gaz carbonique, lequel se dégage vers
I’atmosphére. Cette transformation tamponne en grande partie la variation du pH, qui
diminue néanmoins quelque peu au cours du processus. Cette diminution est illustrée a la
planche A f pour lestuaire amont. En revanche, [I’alcalinité totale diminue
significativement (équation 3.1) & cause des équivalents de bicarbonates transformés en
acide carbonique dissous. La diminution du DIC observée a la planche A h est
principalement due au dégazage du CO2 vers I’atmosphére. A la planche A f,
I’augmentation du pH au km 95 (Temse) peut étre liée a une augmentation de I’activité
photosynthétique. Cela expliquerait I’augmentation simultanée de la concentration en 02
dissous a cet endroit (planche A g). Etant donné que cette activité photosynthétique n’est
pas reflétée sur le graphe de la chlorophylle a (planche A e), nous pensons a une influence
locale des eaux de la Durme. Celle-ci se jette dans I’estuaire un peu plus en amont de ce
point, et elle abrite des populations de macrophytes qui ne sont pas transportées vers

I’estuaire.

A partir d'un seuil situé selon le débit d'amont a une distance de 70 a 100 km de
I'embouchure, le mélange des eaux douces et des eaux salines commence a diluer
I’alcalinité totale et le DIC. Les graphes des évolutions longitudinales du DIC, du Talk et
du pH dans I’estuaire aval sont présentés a la planche C (c, e, f). Comme expliqué ci-
dessus, le processus de nitrification a pour effet de diminuer le pH et I’alcalinité totale.
Cette diminution est essentiellement visible dans la zone oligohaline, ou se termine la
nitrification de I’azote ammoniacal (planche D b). La diminution du DIC aux faibles
salinités est liée au dégazage de CO2, di a la sursaturation des eaux en dioxyde de
carbone (planche C g). Entre les salinités 5 et 15, I'augmentation du pH est directement
liée a la diminution de la pression partielle en CO2, et I’alcalinité totale reste conservative.
A I’exception de la zone oligohaline, les évolutions longitudinales du DIC et de

I’alcalinité totale suivent la droite de dilution classique.

Les évolutions temporelles du pH, du DIC et du Talk sont reprises a la planche F (e, g, i).
Les variations du DIC entre le printemps et l'automne peuvent étre attribuées
principalement aux échanges eau-atmosphére. La diminution de DIC observée en janvier
2000 (~ jour 390) serait plutdt due a une dilution liée aux crues importantes propres a
cette période de I’'armée (planche F c¢). La diminution importante de I’alcalinité entre mai
1999 (jour 150) et septembre 1999 (jour 270) est la conséquence de la nitrification qui

tend a acidifier le milieu (Frankignoulle et al. 1996). L’évolution du pH au cours du temps
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est limitée a de petites variations en raison de I’effet tampon des espéces carbonatées. Les
grandes variations du printemps 1999 sont attribuées aux importantes variations du débit

d’amont.

3.25 Les phosphates

Le comportement des orthophosphates dans l'estuaire de I'Escaut est lié a différents
mécanismes d'adsorption, de désorption et de co-précipitation avec les particules solides
(oxyhydroxydes de fer, principalement) dans la colonne d'eau et dans les sédiments
(Zwolsman 1994). L'adsorption et la désorption des phosphates s'effectuent trés
rapidement a la surface des particules et dépendent, entre autres, de la nature anoxique du
milieu. Ce processus qui joue un rdle important dans la régulation de la concentration en
orthophosphates dans les rivieres est connu comme "le mécanisme tampon du phosphate"
(Froelich 1988). Par ailleurs, il faut noter que les orthophosphates sont également

incorporés par le phytoplancton et recyclés par les bactéries hétérotrophes.

L’évolution temporelle des concentrations en orthophosphates est montrée a la planche G
f. Durant I'hiver, les concentrations en phosphates dissous sont au plus bas mais elles
augmentent progressivement au début du printemps jusqu'a la fin de l'automne. Les
apports en phosphate proviennent pour une part des eaux usées, et pour une autre part des
sédiments (Wollast 1982). Dans la zone oligohaline, la haute teneur en phosphates entre le
printemps et l'automne peut s'expliquer par la nature anoxique des sédiments. La
dissolution des oxyhydroxydes de fer en Fe™ est vraisemblablement responsable du retour
des phosphates en solution depuis les sédiments, pendant cette période. Inversement en
hiver, lorsque les concentrations en oxygéne dissous réaugmentent (planche F d), nous
enregistrons une diminution de la concentration en phosphates qui pourrait correspondre a
ime précipitation des oxyhydroxydes de fer entrainant la disparition des phosphates de la
phase dissoute par adsorption ou co-précipitation. Le phosphate qui co-précipite

s'accumule par sédimentation et n'est pas transporté vers la zone cétiere (Wollast 1982).

Les évolutions longitudinales des orthophosphates (planches B f et D e) sont plus
difficiles a interpréter. On serait tenté d'invoquer le méme mécanisme de co-précipitation
pour expliquer la diminution des orthophosphates dans la région oligohaline (planche D
e), lorsque l'oxygéne dissous voit sa concentration augmenter par suite du mélange des
eaux d'amont avec les eaux d'aval (planche C h). A I’encontre de cette hypothése, les
profils d'orthophosphates sont fort semblables en hiver et en été, tandis que ceux de

l'oxygene dissous sont différents. Signhalons toutefois qu'a la planche D (e), les points

48



Biogéochimie de I'estuaire

correspondant aux plus faibles salinités peuvent refléter un apport direct

d'orthophosphates par le Rupel, suivi d'une précipitation assez rapide.

3.2.6 La silice dissoute

Wollast et De Broeu (1971) ont étudié le comportement de la silice dans I’estuaire de
I’Escaut et ont conclu que l'incorporation de la silice dans la kaolinite (particules
argileuses en suspension) ne pouvait pas expliquer a elle seule la diminution importante
de la concentration en silice observée durant I’été. lls en ont déduit que la perte de silice
observée dans I'Escaut est essentiellement liée a I’activité des diatomées, qui est
importante de juin a septembre. Ces résultats sont en accord avec les observations de
Muylaert (Muylaert, Sabbe et al. 2000), selon lesquelles les populations de I'estuaire sont

principalement composées de diatomées.

L’évolution longitudinale dans I’estuaire amont montre une diminution de la silice
précisément la ou on observe le maximum d’oxygéne dissous (planches A g et B e). Aux
faibles salinités, le profil de silice affiche une consommation qui est en coincidence avec
le maximum de chlorophylle a (planche D fet E e). Le graphe de I'évolution temporelle
montre de basses concentrations en silice pendant I'été (planche G e). Durant cette saison,
on peut se demander si la silice limite la croissance des diatomées. A Sint-Anna, la
concentration minimum observée pendant notre campagne est de 50 pM, ce qui est encore
largement au-dessus des valeurs de la constante de Michaélis-Menten (Kmm ~ 1 a 3 pM;
Bowie et al. 1985). Cette constante pourrait cependant étre plus élevée et atteindre 10 pM
pour les diatomées de I'estuaire de I'Escaut (Muylaert comm. pers.). Méme dans ce cas, la
concentration en silice observée reste toujours supérieure a Kmm- Signalons toutefois que
certaines années, la concentration en silice peut étre inférieure & 10 pM dans I’estuaire
amont (V. Carbonnel comm.pers.), ainsi qu’a lI’embouchure (Vlissingen). Dans ces
circonstances, on s’attend a ce que la croissance des diatomées soit fortement ralentie

durant I’été.

Une question importante est de savoir dans quelle mesure la silice biogénique, contenue
dans les fmstules de diatomées, subit une redissolution au sein de I’estuaire. Une telle
source potentielle de silice pourrait alimenter la floraison des diatomées durant I’été. Ces
fhistules sont entourées d’une gaine organique (Swift et Wheeler 1992) qui ralentit
considérablement le processus de redissolution : il faut attendre la biodégradation de cette
gaine par les bactéries hétérotrophes avant d’observer la dissolution de la silice

biogénique (Bidle et Azam 1999; Bidle et Azam 2001). Par conséquent, les frustules de
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diatomées mortes depuis longtemps ont plus de chances d'étre exposées a la redissolution.
L’évolution de la concentration en silice mesurée lors d'incubations au noir a différentes
salinités sur des eaux prélevées en juillet 2000 dans I’estuaire aval peut fournir quelques
indications a ce sujet (planche Si) : on pourrait interpréter les faibles vitesses obtenues aux
basses salinitts comme le résultat d'une redissolution peu importante de la silice
biogénique dans la zone oligohaline. Les vitesses de dissolution plus élevées observées
aux hautes salinités pourraient alors correspondre & des fhistules débarrassées de leur
gaine organique, qu'elles soient d'origine estuarienne ou marine. Ces résultats doivent
toutefois étre interprétés avec prudence pour deux raisons ; 1°) les vitesses calculées ne
sont pas normalisées par rapport a la quantité de silice biogénique (surface spécifique),
2°) une incorporation de silice par les diatomées au noir n’est pas exclue en raison du
découplage entre le métabolisme de la silice et celui du carbone (Claquin et al. 2002;
Hildebrand 2002). Il faut encore ajouter que l'augmentation de la force ionique due a la

salinité favorise la dissolution de la silice (Plettinck et al. 1994)".
3.2.7 Consommation des nutriments par le phytoplancton

L'estimation de la consommation des nutriments par le phjdoplancton est tres difficile a
évaluer a partir des résultats expérimentaux présentés jusqu'a présent. A l'inspection des
profils temporels, on pourrait penser que les variations de I'ammonium (planche G b) ou
du DIC (planche F g) sont essentiellement dues a la production phytoplanctonique. Mais
l'analyse des profils longitudinaux rappelle que la situation est plus complexe. En faisant
I'approximation grossieére que le systéme estuarien est statiormaire, et en admettant que la
concentration en silice dans la zone oligohaline est uniquement affectée par la production
phytoplanctonique, on peut prendre le profil longitudinal de la silice (planche D f) comme
un étalon de la consommation des nutriments par le phytoplancton (a tout le moins aux
faibles salinités). Or les profils longitudinaux des autres nutriments NIL»"*, NOs' et P04*'
dans la zone oligohaline (respectivement planche D b, c, e) s’écartent notablement de
celui de la silice. Cela montre bien que d'autres processus sont a I'oeuvre, qui influencent
les concentrations en azote et en phosphore au point de rendre indéchiffrable la
consommation des nutriments par le phytoplancton. Quant au DIC (planche C c), sa
diminution aux faibles salinités est trop importante pour n'étre due qu'a la consommation
phytoplanctonique (nous avons vu plus haut que cette diminution est surtout liée au

dégazage de CO2 vers l'atmospheére). L'estimation de la consommation des nutriments par

Ces themes font actuellement l'objet d'une étude conjointe entre le laboratoire d’Océanographie
Chimique et Géochimie des Eaux (prof. L. Chou) et I'unité de recherche Ecologie des Systemes
Aquatiques (prof C. Lancelot).
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le phytoplancton ne peut étre évaluée qu'a l'aide d'un modéle. Des bilans issus d’un

modele de transport-réaction de I’estuaire sont présentés au chapitre 8.

3.3 La production nitrifiante

En raison des quantités importantes d'ammonium en provenance de I'amont, la
nitrification se développe de maniére intense dans l'estuaire de I'Escaut (Brion 1998;
Vanderborght et al. 2002). Le processus de nitrification se déroule en deux étapes menées
par deux groupes différents de bactéries chémoautotrophes. Les premiéres oxydent
l'ammonium en nitrite (Nitrosomonas) et les secondes oxydent les nitrites en nitrates
{Nitrobacter). Des expériences d'incorporation de au noir peuvent servir & estimer la
production nitrifiante dans l'estuaire de I'Escaut (Billen 1976). En admettant que
I'essentiel de l'incorporation de au noir est attribuable a la nitrification, on peut
approcher théoriqguement la vitesse de transformation de l'azote. Etant donné le faible
rendement de la réaction, de grandes quantités d'azote doivent étre oxydées pour
incorporer un atome de carbone. D’aprés Billen (1976) et Feliatra & Blanchi (1993), le
rapport Noxydéicincorporé S’écheloime entre 10 et 15 pour les consommateurs d’ammonium
et entre 30 et 50 pour les consommateurs de nitrite. Nous avons fait une estimation de la

vitesse d'oxydation de I'ammonium a partir des vitesses d'incorporation de "'C au noir
(planche E d) dans la région oligohaline, ou I'on observe la décroissance de I'ammonium.
En partant du principe que la transformation des NH4" en NO3' est compléete dans la zone
oligohaline (voir les résultats obtenus planche D b et c), et en considérant que les vitesses
d'oxydation de NH4” et de NO2' sont égales, la vitesse de nitrification est comprise entre
0.7 et 6.9 pM-N.h'* en été dans la région oligohaline. Dans les mémes conditions,
Middelburg et Nieuwenhuize (2000) ont mesuré une vitesse d'incorporation de *NH4"
égale a 0.8 pM-N.h". Ce dernier résultat est compatible avec les nétres, compte tenu de
nos approximations et des erreurs liées a la technique. Il faut préciser que nous ne tenons
pas compte des bactéries hétérotrophes, qui peuvent également incorporer du carbone au
noir par voie anaplérotique (environ 8 % de l'incorporation totale de "™C au noir dans
I'Escaut, Billen 1976). Nous aborderons au chapitre 6 la question de savoir si le

phytoplancton incorpore ou non du carbone au noir dans la région oligohaline de I'Escaut.

Comme montré plus haut, I’activité nitrifiante dans I’estuaire est clairement mise en
évidence sur les graphes des concentrations en nutriments (planches B, D et G). Brion et
al. (2000) font I'hypothése que, dans la colonne d'eau de l'estuaire, les populations

bactériennes sont fixées sur les matiéres en suspension, et que par conséquent, la

51



Chapitre 3

nitrification est généralement élevée dans les régions de haute turbidité. L'incorporation
de au noir que nous observons est également importante dans ces régions: a partir de
Dendermonde (planche A d) jusque dans la zone oligohaline (planche E d). Les maxima
observés (planches A d, E d, et H d) sont toujours en coincidence avec un minimum de
I’ammonium et un maximum des nitrates. Cette correspondance dans nos résultats, entre
les transformations des espéces azotées et I'incorporation de "C au noir, tend a confirmer

gu'une part essentielle de la production au noir est liée a la nitrification.

Au vu de I'ensemble des graphes, on peut noter que la nitrification est bien plus
importante en été qu’en hiver, ce qui est en accord avec la nette influence de la
température sur les activités bactériennes (pour la dépendance de Nitrosomonas et de
Nitrobacter par rapport a la température, voir par exemple Brion 1998; Grunditz et
Dalhammar 2001). Les valeurs de production au noir observées en été (entre les jours 210
et 270 ; planche H d) sont trés probablement limitées par la faible concentration en NH4"
(planche G b). La constante de Michaelis-Menten kmNH4+ pour l'oxydation de NH4" est
voisine de 100 pM dans I'Escaut (Brion 1998). Pour I’oxygene dissous, km02 = 15 pM. La

nitrification est donc manifestement limitée par la disponibilité de NH4* a la fin de juillet.

3.4  La production phytoplanctonique

3.4.1 Chlorophylle a et phaeopigments

3.4.1.a Lachlorophylle a

La concentration en chlorophylle a reflete I'importance de la biomasse phytoplanctonique
présente dans la colonne d’eau. Dans l'estuaire de I'Escaut, la biomasse algale atteint
durant les mois d’été des valeurs importantes, typiques des milieux eutrophes (planche A
e). L’évolution longitudinale de la chorophylle a dans I’estuaire amont met en évidence
les concentrations les plus élevées que nous ayons observées le long de I'estuaire. Durant
I’été, le développement algal prend place au sein méme de I’estuaire entre Dendermonde
(km 120) et Temse (km 95). Cette floraison est essentiellement due a des espéces
autochtones de diatomées qui sont adaptées aux conditions de pénétration lumineuse
propres a l'estuaire (Muylaert, Sabbe et al. 2000). A I'inverse de ce qui se produit en
amont, la région oligohaline et I’estuaire aval sont le siege d’une diminution spectaculaire
de la biomasse phytoplanctonique entre les salinités 2 et 5 (planche E e). Ce profil
longitudinal de la chlorophylle a met en évidence un phénoméne qui semble étre

paradoxal: le maximum de biomasse algale est en effet en coincidence avec le maximum
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de turbidité et avec le minimum de la concentration en oxygene dissous (planche C b et
h). A premiére vue, on s’attendrait a ce que la biomasse des organismes phototrophes soit
faible dans la région du maximum de turbidité. De plus, puisqu’il s’avere qu’elle y est

élevée, pourquoi y observe-t-on le minimum d’oxygéne dissous ?

Premiérement, cette partie de l'estuaire concentre a la fois une activité nitrifiante élevée,
ainsi qu'une trés importante activité hétérotrophe (cf. planche H f), qui expliquent le
déficit en oxygéne dissous observé. Deuxiemement, lorsque la croissance
phytoplanctonique est empéchée, la production d’oxygéne photosynthétique n’a pas lieu,
quelle que soit la biomasse en présence. Or, en raison de la turbidité élevée, nous sommes
en droit de penser que le phytoplancton ne croit pas entre les salinités 1 et 5. Ce point est
analysé en détail au chapitre 7. Pour expliquer le pic de chlorophylle a dans la région
oligohaline, nous faisons donc I’hypothése que la biomasse observée a cet endroit s’est
formée ailleurs. Aprés sa formation, cette biomasse algale est transportée par advection et

distribuée dans l'estuaire (Cole, Caraco et al. 1992).

Il se pourrait que la flocculation des matiéres en suspension joue aussi im réle sur I'allure
du profil longitudinal de chlorophylle a dans la région oligohaline. Lorsque les particules
en suspension s’agrégent en flocculant, on peut imaginer qu'une partie du phytoplancton
reste prisonniére des flocs. Certaines especes sont aussi capables de se lier aux particules
en suspension (Yallop et al. 1994). Aprés leur advection depuis les régions productives de
I’amont, les organismes phytoplanctoniques subiraient ainsi les effets du «piégeage
hydrodynamique » en restant essentiellement confinés prés du maximum de turbidité,
dans la région oligohaline. Sur le profil longitudinal, un tel mécanisme aurait pour effet
d'accentuer la diminution de la chlorophylle a observée dans la zone oligohaline. Des
expériences récentes ont toutefois montré que le mécanisme de piégeage reste trés limité
(Muylaert comm. pers.), ce qui affaiblit cette hypothése. Il faut en conclure que la
décroissance de la population phytoplanctonique aux faibles salinités est due a la
diminution du rapport production/mortalité au cours de son transport vers I’aval. Les
raisons de cette diminution peuvent étre multiples (insuffisance de lumiére et sénescence,

stress salin, grazing,... cf chapitres 6 et 7).

L’évolution temporelle de la chlorophylle a (planche F h) montre une présence
phytoplanctonique ininterrompue depuis le printemps jusqu’a l’automne. La valeur
maximum de chlorophylle a est atteinte durant I’été au mois de juillet ; la diminution, qui
prend place fin septembre, peut étre mise en relation avec la baisse de la température et

celle de I'irradiance solaire incidente. On notera toutefois que la courbe annuelle de la
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concentration en chlorophylle a est plus en phase avec celle de la température qu’avec

celle de I’irradiance solaire (voir figure 3.6).

Figure 3.6 : Comparaisons entre les évolutions annuelles de la concentration en chlorophylle a (Chl) et
(a) de Iirradiance solaire incidente a midi (Eo, théorique), (b) de la température (T,

observée). Données de Sint-Anna (Antwerpen) 1999-2000.

Nous tenterons de préciser plus loin le rbéle de la température sur la production
phytoplanctonique. Durant la période estivale, trois maxima de chlorophylle a sont
enregistrés. On constate que ces pics sont en exacte coincidence avec trois minima de
salinité relevés entre juin et fin aolt, qui correspondent eux-mémes a trois augmentations

du débit d'amont (figure 3.7).

Figures.?: Synchronisme entre les maxima de chlorophylle a (carrés blancs) et (a) les minima de

salinité, ou (b) les augmentations du débit d'amont.

54



Biogéochimie de I'estuaire

Une élévation du débit d’amont, en particulier durant I’été, a pour effet de chasser les
masses d’eau vers I’aval. Nos résultats confirment que de tels événements d’ordre
hydrodynamique peuvent avoir une grande influence sur le transport et la distribution des
micro-organismes dans I’estuaire (Muylaert et al. 2001) et compliquent fortement

I’interprétation des séries temporelles et des profils longitudinaux.

La planche F h met en évidence un point qui semble étre une anomalie dans I’évolution
globale annuelle de la chlorophylle a. Cette diminution de chlorophylle a qui prend place
pendant la floraison algale apparait simultanément avec la diminution de la production au
noir et avec le minimum de la vitesse de consommation de 1’02 dissous (planche H d et f).
C’est pourquoi nous ne pensons pas a un phénomeéne affectant exclusivement la hiomasse
phytoplanctonique. Mais il s’agirait plutét d’un événement affectant les activités de
différents micro-organismes; a tout le moins, le phytoplancton et les bactéries nitrifiantes
et hétérotrophes. Nous n'avons pas d'explication claire a ce sujet. Il n'est pas exclu que cet
effet soit lié au rejet industriel d’un agent chimique biocide dans I'environnement, bien
que les quantités a mettre en jeu pour obtenir un tel effet soient trés importantes. D'un
autre coté, ces diminutions simultanées de biomasse phytoplanctonique et d'activités
bactériennes pourraient aussi étre liées au grazing. Durant cette période, les maxima
estivaux de biomasse zooplanctonique sont observés a cet endroit. En particulier,
Muylaert, Van Mieghem et al. (2000) y observent le protozoaire Asterocaelum qui se
nourrit principalement de diatomées centriques {Cyclotella spp.), le phytoplancton
dominant dans cette région de I’estuaire durant I’été. De méme, ils observent a ce moment
le maximum estival de ciliés et de nanoflagellés (HNAN) bactérivores. Certains de ces
bactérivores pourraient se nourrir des bactéries nitrifiantes et hétérotrophes au point de
réduire considérablement leurs activités respectives (planche H d). Il est cependant peu
probable qu'un effet de grazing aussi important ne se manifeste que pendant une période

aussi courte.

3.4.1 .b Les phaeopigments

Puisque les phaeopigments sont des produits de dégradation de la chlorophylle a qui
apparaissent rapidement aprés la mort de la cellule, nous considérons le rapport entre la
concentration des phaeopigments et celle de la chlorophylle a comme un indice de la
mortalité du phytoplancton. En particulier, ce rapport peut devenir élevé lorsque cette
mortalité est liée au grazing du phytoplancton par le zooplancton (Litaker et al. 1988). Sur
I'évolution saisonniére de ce rapport (planche H e), on observe en hiver environ 2 & 3 fois

plus de phaeopigments que de chlorophylle a. La période de floraison algale est
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naturellement caractérisée par une décroissance continue de ce rapport avec des valeurs
minima a la fin de I'été. Comme pour les autres parameétres, la régularité de cette

décroissance est sans doute perturbée par les variations du débit d'amont.

L’évolution longitudinale des phaeopigments dans I’estuaire amont en juillet 2000
présente sa valeur la plus élevée a I’extréme limite amont de I’estuaire (planche A e). Cela
peut étre lié a la mortalité des espéces fluviale qui ne peuvent survivre dans les conditions
de turbidité élevée de I’estuaire. Les évolutions longitudinales dans I’estuaire aval sont
présentées a la planche E f. La concentration élevée des phaeopigments a la limite de
I'intrusion saline confirme une mortalité importante du phytoplancton aux faibles
salinités. La décroissance ultérieure des phaeopigments est attribuable a la dégradation par
l'activité bactérienne. Il subsiste néanmoins une fraction réfractaire qui est

progressivement diluée dans I'estuaire aval.

3.4.2 Variabilité des paramétres photosynthétiques

Comme on l'a déja présenté au chapitre 2, la réponse de la photosynthése au changement
d'irradiance est communément modélisée comme une fonction de saturation que l'on
ajuste avec deux parametres photosynthétiques' (Jassby et Platt 1976), voire trois lorsque
le phytoplancton est sujet a la photoinhibition (Platt 1980). Les parameétres a et P max, a
l'origine empiriques, ont été reliés de plus en plus étroitement aux caractéristiques
physiologiques du phytoplancton: par exemple, nombre des photosystemes et efficacité de
la chaine de transfert d'électrons photosynthétiques pour a (Suggett et al. 2001) et P max
dans certaines espéeces (Geider et Macintyre 2002); efficacité du cycle de Calvin pour
P'max (Orellana et Perry 1992; Geider et Macintyre 2002). La valeur des paramétres PE
pour une population déterminée est vue comme le résultat d'une adaptation spécifique du
phytoplancton aux conditions environnementales (Macintyre et al. 2002); la variation de
cette valeur peut étre reliée aux changements d'irradiance (Geider 1993; Behrenfeld et al.
2004), de température (Macintyre et Cullen 1996; Geider et al. 1998; Geider et Macintyre
2002), ainsi qu'a la disponibilité des nutriments (Geider et al. 1998).

En se focalisant sur la dépendance a la lumiére, on peut expliquer les variations a court
terme de a® et P"max par l'interaction de deux mécanismes: la photoacclimatation et la
photoinhibition (Geider et al. 1996, Zonneveld 1998, Han 2002), ou par dautres

mécanismes plus complexes dans le cas d'une variation simultanée ou le rapport P max/cc
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(i.e. Ik) reste constant (Benrenfeld et al. 2004). La photoacclimatation et la photoinhibition
ont pour effet d'altérer la réponse photosynthése-irradiance en agissant sur les systémes
photosynthétiques, dans des délais qui s'échelonnent de la minute a la journée. Dans un
estuaire turbide (San Antonio Bay, Texas), Macintyre et Cullen (1996) observent, par
exemple, une dépendance rapide de P"max envers la turbidité. Les auteurs proposent que la
photoacclimatation explique I’écart entre certaines valeurs expérimentales de P"max et des

valeurs théoriques, calculées a partir d'une fonction de la température.

A plus long terme, la variabilité saisonniére des parameétres photosynthétiques dans un
écosysteme donné est liée aux variations de température ainsi qu'a la succession des
assemblages d'especes phytoplanctoniques, chaque espéce présentant des caractéristiques
différentes (Pennock et Sharp 1986). Dans ce chapitre, nous nous bornons a I'analyse des

tendances saisonnieres de I'évolution des parameétres PE dans l'estuaire de I'Escaut.

De maniére générale, I’efficience photosynthétique a® n’est jamais bien corrélée avec
aucune autre grandeur dans I’estuaire de I’Escaut. Cela vaut pour le profil temporel
(planche H c), ainsi que pour les profils longitudinaux (planches A a et E a). Nous relions
faute de mieux les variations longitudinales et temporelles de a® dans l'estuaire de
I'Escaut a la succession des espéeces phytoplanctoniques. Celles-ci se succedent au cours
des saisons avec une nette dominance des diatomées centriques (Cyclotella spp.) dans
I'estuaire amont et dans la zone oligohaline & partir de juin jusque fin aolt (Muylaert et
Sabbe 1996), le phytoplancton présent aux hautes salinités étant essentiellement du

phytoplancton d'origine marine (Soetaert et al. 1994).

L'évolution longitudinale de la capacité photosynthétique maximum (P"max ; planche E b)
dans l'estuaire de I'Escaut (estuaire aval ) présente un profil difficilement interprétable.
On peut noter qu'aux salinités élevées la valeur de PQmax reste a peu prés la méme en
juillet et en novembre, tandis qu'aux faibles salinités elle augmente de I'hiver a I'été. Sur le
profil longitudinal, la dépendance de P"max envers la température (planches E b et C a)
qu'on peut suspecter dans la zone oligohaline, ne semble pas exister aux hautes salinités.
Vis-a-vis de la turbidité, P"max n'est pas du tout corrélé avec le qui détermine la

pénétration lumineuse dans l'eau (planche C d). Nous attribuons donc la majeure partie

Aussi appelés parameétres PE, puisqu'ils sont déterminés a l'aide d'une courbe dite PE (photosynthése-
irradiance).

A Velillez noter que nous ne montrons pas de résultat de P"max dans I’estuaire amont. La capacité
photosynthétique maximum n’a en effet pas pu étre observée sur les courbes PE a cause de la limitation
de I’intensité lumineuse dans I’incubateur.
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des variations longitudinales de P"max a la succession des especes phytoplanctoniques
dans l'estuaire, avec aux faibles salinités une dépendance envers la température. Cette
dépendance est évidente sur le profil temporel & Sint-Anna (planche H a), ot P"max affiche
une variation saisonniére importante avec un net maximum durant I'été. La variation de

P max est en corrélation avec celle de la température (planche F b ; figure 3.8).

Figure 3.8: (a) Corrélation entre P®max et la température des eaux estuariennes (T). Fonction
logarithmique : In(P®max) = 0.102 ¢ T+ 0.330 ; =0.866 ; n = 20. Le graphe reprend les
résultats de la campagne en un point fixe a Sint-Anna (1999-2000). (b) Profil temporel de
P'max et de la température a Sint-Anna en 1999-2000 (prélevements a I’étale de marée
basse). "PBm obs" et "PBm cale" sont respectivement les P®max observés, et les P@®max

calculés a partir de la fonction logarithmique.

La relation logarithmique de la figure 3.8 (a) montre que les variations de température
expliquent pour une bonne part les variations saisonnieres de P"max. a tout le moins dans
la région oligohaline de I'estuaire. A partir de cette corrélation, I'évolution temporelle de
P'max a été simulée dans I’estuaire de I’'Escaut (a Sint-Aima) sur la base des données de
température (figure 3.8 b). La corrélation avec la température est peu étonnante dans la
mesure ou la valeur de P"max est conditionnée par un ensemble de processus enzymatiques
au sein de la cellule (cycle de Calvin et chaine de transfert d'électrons photosynthétiques).
Dans cette optique, une relation de type Arrhénius a été utilisée dans d'autres estuaires
pour prédire a partir de la température la variation de P"max (voir par exemple, Harding et

al. 1986; Macintyre et Cullen 1996).

58



Biogéochimie de I'estuaire

3.4.3 Production primaire brute intégrée et croissance du phytoplancton

La croissance phytoplanctonique correspond a I’'augmentation de la biomasse algale, par
le biais d’une augmentation de la taille ®/ou du nombre de cellules de phytoplancton.
Lorsqu’on ne tient pas compte des effets de transport, la biomasse algale peut étre
calculée en tenant compte de la différence entre la production primaire nette et la
mortalité du phytoplancton. La production primaire nette du phytoplancton (NPP)
constitue donc la limite supérieure de la vitesse de croissance phytoplanctonique.
Classiquement, on définit la NPP comme la différence entre la production brute et la
respiration du phytoplancton (voir aussi le chapitre 4 pour des définitions plus précises de
ces notions). Par conséquent, la production primaire brute du phytoplancton (GPP), que
nous mesurons comme la vitesse d'incorporation de est toujours significativement
supérieure a la production algale nette. Dans ce chapitre, nous nous limitons a une
évaluation de la production phytoplanctonique brute dans I'Escaut a partir des parametres
photosynthétiques mesurés et présentés plus.haut. Le calcul de la production nette du
phytoplancton nécessite en effet de connaitre la respiration algale (voir chapitres 4, 5 et
7); et le calcul de la variation de biomasse phytoplanctonique dans l'estuaire, a partir de la
GPP et de la NPP, requiert un minimum de modélisation hydrodynamique (voir chapitres
7 et 8). Notre objectif a ce stade se borne a identifier les facteurs - parmi ceux que nous
avons mesurés - qui expliquent le mieux la variabilité de la GPP. Nous espérons ainsi
identifier les variables environnementales qui influencent la production phytoplanctonique

dans I’estuaire de I’Escaut.

Dans une colonne d'eau homogéne, lintensité de la lumiere décroit exponentiellement
dans le sens vertical en suivant une loi d'extinction du type Beer-Lambert. On associe
généralement a cette décroissance un coefficient empirique d'atténuation verticale de la
lumiere (kd) qui dépend fortement, dans I'Escaut, de la concentration des matieres en
suspension (voir chapitre 7). A cause de la décroissance de l'intensité lumineuse, la GPP
suit une distribution non-linéaire sur la verticale de la colonne d'eau. Pour faciliter
l'interprétation des résultats, il est donc commode de considérer la GPP totale de la
colonne d'eau, c'est-a-dire la GPP intégrée sur la profondeur (ou GPPz). Si I'on considere
gue la colorme d'eau est totalement homogene sur la verticale, pour tous les paramétres
(excepté pour la lumiére), on peut calculer cette intégrale en combinant le modéle de Platt
(voir chapitre 2) et la distribution de I’intensité lumineuse sur la profondeur (via le k<i). La
variation temporelle de deux facteurs physiques (l'irradiance solaire incidente et le

coefficient kj) entraine une évolution continue de la GPPz au cours de lajournée. Pour en
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tenir compte dans le calcul de la GPPz intégrée sur 24 heures (ou GPPzt), on a utilisé une

représentation sinusoidale de ces facteurs physiques en fonction du temps.

A l'échelle saisoimiére, le calcul de la GPPzt (planche H b) présuppose que les grandeurs
d'influence sont la concentration en chlorophylle a, les paramétres P max et a , et
l'irradiance totale journaliere (qui peut étre principalement décomposée en deux facteurs:
l'irradiance solaire incidente a midi (Eo) et la durée d'ensoleillement). On peut se
demander quels sont, dans le modele de Platt, les paramétres qui influencent le plus la
GPPzt dans le cas de I'estuaire de I'Escaut. Ou autrement dit, quelle est la combinaison de
parameétres qui explique le mieux les variations saisonniéres de la GPPzt ? Par exemple,
en estuaire turbide, le modéle empirique BZE proposé par Cole et Cloem (1984) explique
80-90 % des variations de la GPPzt par les variations conjuguées de trois parameétres . la
biomasse algale (B), la profondeur euphotique (Z), et I’irradiance solaire a midi (E0).
Bien que le modéle explicatif BZE ait été adopté par de nombreux auteurs au cours des
années précédentes (Keller 1988; Pennock et Sharp 1986; Harding et al. 1986; Macintyre
et Cullen 1996; Cole 1989; Boyer et al. 1993), on peut lui reprocher de négliger toute

relation avec les parametres physiologiques.

En comparant les évolutions saisonniéres de la GPPzt (planche H b) et de la chlorophylle
a (planche F h), on peut noter une nette correspondance entre les maxima de chlorophylle
a et les pics de GPPzt, quoique ces derniers soient de plus en plus atténués au cours de
révolution saisonniére. Comme la GPPzt est linéairement dépendante de la concentration
en chlorophylle a, il n'est pas étonnant d'observer une hausse de GPPzt chaque fois que
survient un maximum de chlorophylle a. Mais la décroissance de la GPPzt, observée
aprés le net maximum saisormier de juillet (~ jour 190), est-elle liée a la lumiére, aux
paramétres a® et P"max, ou a la température via Pmax ? Les valeurs de ces parametres sont

rassemblés dans la table 3.2 ci-dessous.
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Jour Chloro Eo midi pB a® T GPPzt
Pic 1 193 69.4 1970.0 14.0 2.7 10 22.2 284.3
Pic 2 229 67.1 1753.9 15.0 1.9 10~ 211 178.7
Pic 3 265 65.0 1329.3 7.2 2.3 10~ 19.9 100.8

Table 3.2:  Valeurs des paramétres pouvant influencer la GPPzt pour les trois jours correspondant aux

pics de GPPzt a la planche H b.

Ces résultats montrent que ni la chlorophylle a, ni oP ne peuvent constituer des causes
convaincantes pour expliquer la décroissance de la GPPzt au cours de cette période (mi-
juillet a fin septembre). En revanche, l'irradiance solaire a midi décroit significativement.
La durée du jour (non montrée) diminue également, ce qui constitue une cause au moins
aussi importante pour la décroissance de la GPPzt calculée. Quant au paramétre P*max, il
diminue indépendamment de la température entre les jours 240 et 270 (planche H a),
reflétant peut-étre la succession saisonniere des espéces. Cette diminution, également
visible & la table 3.2 (jour 265), joue certainement un réle dans la décroissance de la

GPPzt au mois de septembre.

Pour analyser l'influence relative des paramétres contenus dans la relation de Platt sur la
variabilité saisonniére de la GPPzt, nous procédons a une étude de corrélation. On
constate sans surprise a la figure 3.9 que les variations de la biomasse (B, c-a-d
chlorophylle a dans notre cas) expliquent a elles seules une grande part de la variabilité de

GPPzt (le coefficient de détermination r* vaut 0.76).
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Figure 3.9 ; Corrélation (r* = 0.76) entre les valeurs saisonniéres de la GPPzt et de la chlorophylle a

dans I’estuaire de I’Escaut (Sint-Anna).

Pour examiner plus avant la variabilité de GPPzt, nous simplifions I'exponentielle de Platt

en ne considérant que le premier terme de son développement en série.
GPP = B.a®.E ég. 3.4

Cette approximation est d'ailleurs considérée comme valable dans le cas ou l'irradiance
(E) est faible. On peut également considérer le cas d’une irradiance élevée, ou I’équation

de Platt tend vers :
GPP = B.p\/x €q.3.5

En divisant les équations 3.4 et 3.5 par B, la variabilité associée a la chlorophylle a est
éliminée. En faisant I’approximation que la variabilité de E est essentiellement comprise
dans celle de Eo (irradiance solaire & midi), nous considérons deux paramétres (a .Eo et
P"max) pouvant expliquer les variations saisonnieres de GPPzt/B. Les graphes GPPzt/B vs
P'max (figure 3.10 a), et GPPzt/B vs a*.Eo (figure 3.10 b) montrent que le paramétre
composite a”.Eo est plus fortement corrélé avec GPPzt/B, que le paramétre P'max- En les
combinant linéairement, comme dans I’équation 3.6, la variabilité de I’essentiel des

parameétres de I’équation de Platt est prise en compte.

GPPzt/B ~ a®.Eo + K. P@max ég. 3.6

Le coefficient K est un coefficient d’ajustement (~ 2.2). Le coefficient de détermination
de la corrélation (figure 3.10 c) indique le pourcentage de variabilité de la GPPzt/B qui est

. cres 2 . . .. y
due & la variabilité de la combinaison linéaire (r = 0.95).
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Figure 3.10: Corrélations entre GPPzt/B et (a) P'max = 0.76), (b) a®.Eo (r"* = 0.83), (c) la combinaison

linéaire a®.Eo + K . P"max, ou K vaut 2.2 (r"* = 0.95).

Cette analyse (basée sur une variation théorique et simple du kd dans le calcul de GPPzt)
semble indiquer que la production phytoplanctonique de la colonne d’eau sur lajournée se
fait dans des conditions de lumiére limitante, aussi bien que dans des conditions de
lumiére saturante. Nous avons vu que I’eau de I’estuaire présente une turbidité élevée: dés
les 10 & 100 premiers centimétres sous la surface, et jusqu’au fond, le phytoplancton est
généralement limité par la lumiére dans I’'Escaut (k< =2 a 20 m"™ et Zeu =0.2 a 2 m).
Toutefois, I'importance relative de la production qui se fait sous lumiere saturante ne doit
pas étre négligée, méme si celle-ci ne se déroule que dans les premiers centimétres sous la
surface et gu’elle est contrainte & ne pas dépasser la valeur de P"max- La complexité des
facteurs mis en jeu plaide pour une approche compléte faisant intervenir I’ensemble des
parameétres, aussi bien physiques que photosynthétiques, dans le calcul de la production

phytoplanctonique intégrée dans I’espace et dans le temps.

3.4.4 Production phytoplanctonique dissoute

Les évaluations de la production de matiere organique dissoute par le phytoplancton dans
I’Escaut ne nous ont pas donné de résultat observable. La concentration de matiére
organique excrétée restait sous le seuil de sensibilit¢é de la méthode, pour deux raisons
selon nous : 1°) la biomasse bactérienne est si importante dans les eaux estuariennes que
toute la matiére organique excrétée par le phytoplancton est immédiatement respirée et
retransformée en carbonates dissous au cours de I'incubation. Par conséquent, aprés
I’étape expérimentale d’acidification et de bullage, il ne reste aucune trace du excrété

sous forme organique ; 2°) I’excrétion de matiére dissoute par le phytoplancton est faible,
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voire négligeable, dans [I’estuaire de I'Escaut. La problématique de I’excrétion

phytoplanctonique est évoquée par ailleurs aux chapitres 4 et 7.

3.5 L’oxygene dissous et sa vitesse de consommation

La concentration en oxygéne dissous dans le milieu naturel résulte de la combinaison
complexe d’un ensemble de phénoménes physiques et biologiques. Dans I’estuaire de
I’Escaut, I’oxygéne dissous est produit par la photosynthese et est consommé au cours de
réactions d’oxydations biologiques. De plus, le mécanisme de réaération est responsable
d’un échange entre I'oxygene dissous dans la colonne d'eau et I'oxygeéne atmosphérique.
La réaération tendra toujours & ramener la concentration en Oz dissous vers la
concentration de saturation, qui dépend de la température, de la salinité et de la pression.

Les écarts a la saturation sont donc liés a I’activité des organismes vivants.

En hiver comme en été, la concentration en O: dissous reste largement sous-saturée a
I’amont et dans la région oligohaline (planches A g, C h, F d et f). Cela résulte de la nette
dominance des activités biologiques consommatrices d’oxygene sur la production
d’oxygene photosynthétique et sur la réaérarion. Les deux principaux consommateurs
d’02 dissous dans un estuaire eutrophe comme celui de I’Escaut sont les bactéries
hétéotrophes et les bactéries nitrifiantes (voir aussi Brion et al. 2000; Middelburg et
Nieuwenhuize 2000). A partir de la salinité 2, les eaux de I’Escaut voient leur
concentration en Oz dissous réaugmenter au contact des eaux marines. Dans I’estuaire
aval, la concentration en Oz dissous peut atteindre la saturation en hiver, a partir de la

salinité 10.

On peut noter que, le long de I’estuaire aval, I’activité des organismes nitrifiants (déduite
de I’incorporation de "™C au noir) diminue considérablement par rapport a la situation en
amont (planche E d). Néanmoins, la vitesse de consommation totale de 1’02 dissous
diminue moins rapidement (méme graphe). Cela laisse penser que I'activité hétérotrophe
se maintient au-dela de la zone oligohaline. Si I’on considere que I’essentiel de la charge
de matiére organique en provenance des eaux usées domestiques est respirée dans les
rivieres et en amont de I’estuaire, on peut en déduire que la matiére organique issue de la
photosynthése constitue une part significative du substrat des bactéries hétérotrophes.
C’est d’allleurs le cas dans d’autres écosystémes ou l’activité des bactéries hétérotrophes
est fortement dépendante des périodes de floraisons algales (Cole et al. 1982; Brock et
Clyne 1984; Malinsky-Rushansky et Legrand 1996). La saison estivale correspond par

ailleurs aux valeurs élevées de lumiére et de température, de telle sorte que les maxima
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d’activité sont en phase pour les populations phytoplanctoniques et hétérotrophes
(planches H fet F h). Bien entendu, nous restons prudent dans notre interprétation et nous
gardons a I’esprit que la vitesse de consommation de 1’0Oa dissous est également due aux

bactéries nitrifiantes.

3.6 Conclusions

Au terme de cette premiére analyse des profils temporels et longitudinaux, nous pouvons
déja classer les paramétres qui ont fait I’objet de notre étude selon trois catégories . ceux
qui n’exercent pas de contrble significatif sur la production phytoplanctonique, ceux qui
jouent peut-étre un rdle - devant étre précisé -, et ceux qui influencent srement la

production du phytoplancton.

De facon certaine, les concentrations en nutriments azotés et phosphorés sont
suffisamment élevées pour ne pas limiter la production phytoplanctonique le long de
I’estuaire. La silice en revanche peut, certaines années exceptionnelles, limiter la
croissance des diatomées durant la période estivale. D’autre part, on peut affirmer de
facon tout aussi certaine que I’énergie lumineuse disponible dans I’eau joue un réle trés
important sur le contrle de la GPP dans I'estuaire de I’Escaut. La lumiere disponible
étant elle-méme dépendante d’une série de facteurs, cela implique que ces facteurs
agissent indirectement sur la production phytoplanctonique . nous parlons de I’énergie
solaire incidente journaliére, facilement prévisible si I’on fait abstraction de la nébulosité,
et de la turbidité qui dépend essentiellement des matiéres en suspension et, par
conséquent, du régime hydrodynamique de I’estuaire. Par ailleurs, il est certain que la
GPP est influencée par la température, au moins via P"max, et par le débit d’amont qui
contrble le temps de séjour des biomasses phytoplanctoniques dans I’estuaire. En
revanche, il reste difficile de déterminer si les facteurs suivants ont une influence
significative sur la GPP, en particulier dans la région oligohaline : le stress salin, le
grazing par le zooplancton (via une limitation de la biomasse algale), et le piégeage des
cellules algales par la flocculation des matiéres en suspension (idem). La question du

stress salin ainsi que celle du grazing sont abordées au chapitre 6.

A ce stade, on ne sait pas ce qui contréle la production phytoplanctonique dans I’estuaire
de I’Escaut. Cependant, la croissance phytoplanctonique nécessite essentiellement de
I’énergie lumineuse et des matiéres nutritives, le reste pouvant étre considéré comme
accessoire en premiere approximation. Les résultats présentés dans ce chapitre nous font

penser que la turbidité, plus que tout autre facteur, demeure le seul candidat sérieux pour
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expliquer la limitation massive de la production phytoplanctonique dans cet estuaire. Mais
ce constat pose probléme, car nous restons avec une question déja posée : comment
expliquer que les maxima observés pour la chlorophylle a se produisent aux endroits ou la
turbidité est également maximum (estuaire amont et salinités <2)1 Cette question est
pertinente car, abstraction faite de tous les facteurs limitants, comment imaginer qu’un
systéme pauvre en lumiére puisse soutenir une telle floraison algale ; a moins de
reconsidérer dans le détail les interactions entre production phytoplanctonique et
disponibilité lumineuse. Par ailleurs, notre question s’étend plus loin : pourquoi observe-t-
on une diminution spectaculaire de la chlorophylle a précisément la ou la turbidité
diminue également (salinitts 2 a 5)? C’est précisément ce second aspect du
guestionnement général qui guidera notre recherche des facteurs limitants pour la

production phytoplanctonique dans I’estuaire de I’Escaut.

Dans la suite de ce travail, nous explorerons plus en détail les mécanismes de la
production phytoplanctonique a différentes échelles de temps et d’espace, depuis
I’incubation au laboratoire jusqu’aux évaluations a I’échelle de I’estuaire. Comme la
turbidité est un facteur central, nous focaliserons également notre attention sur les
mécanismes qui président a la distribution de la lumiére dans la colonne d’eau. Le lien
entre disponibilité lumineuse et biomasse phytoplanctonique n’est pas évident a établir,
surtout dans un environnement aussi dynamique que I’estuaire de I’Escaut. Il passe par le
calcul de la production primaire brute du phytoplancton, sur la base de I’énergie
lumineuse disponible, puis par le calcul de la production nette du phytoplancton, et enfin
par I’évaluation de la biomasse algale qui en résulte. Nécessairement, ces calculs font
appel a la modélisation pour tenir compte d’une série de mécanismes biologiques
(photosynthése, respiration, ...) et physiques (lumiére disponible, profondeur de mélange,
...) qui déterminent la croissance du phytoplancton. Dans un premier temps, il s’agit pour
nous de recenser ces mécanismes, pour ensuite les simuler tels qu’ils se produisent

spécifiquement dans I’estuaire de I’Escaut.
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Evolutions longitudinales: estuaire amont
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Evolutions longitudinales: estuaire amont
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Planche B : Evolutions longitudinales des nutriments dans I'estuaire amont de I'Escaut en juillet 2001.

Chaque prélévement fut effectué a I'étale de marée basse.
Vlissingen correspond a I'embouchure de I'Escaut.



Evolutions longitudinales: estuaire aval
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enjuillet et novembre 2000. Les figures ¢, ¢, f, g, et h établies a partir de données récoltées par
A. Borges sont présentées avec la permission de leur auteur.



Evolutions longitudinales: estuaire aval

(a) Azote inorganique total (b) Ammonium g “ov

(©) Nitrates a”ov (d) Nitrites Jvi

(e) Orthophosphates gfjov (O Silice ~NjNiog
Planche D : Evolutions longitudinales des nutriments dans I'estuaire aval de I'Escaut

enjuillet et novembre 2o00.



Evolutions longitudinales: estuaire aval
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Evolutions temporelles en un point fixe (Sint-Anna, région oligohaline)
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Planche F : Evolutions temporelles des principaux parametres physiques et chimiques a Sint-Anna
(Antwerpen; km 73) durant les années 1999 et 2000. Le zéro d'abscisse correspond
au 01/01/1999. Les droites verticales marquent les jours ou nous avons observé
des maxima pour la concentration en chlorophylle a. Ces maxima sont clairement
a mettre en corrélation avec les augmentations du débit et les diminutions de salinités en été.
Tous les prélévements ont été effectués a I'étale de marée basse,
a I'exception des mesures du débit d'amont.



Evolutions temporelles en un point fixe (Sint-Anna, région oligohaline)
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Planche G : Evolutions temporelles des nutriments a Sint-Anna (Antwerpen; km 73)
durant les années 1999 et 2000. Le zéro d'abscisse correspond
au 01/01/1999. Tous les prélevements ont été effectués a I'étale de marée basse.



Evolutions temporelles en un point fixe (Sint-Anna, région oligohaline)
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Planche H : Evolutions temporelles des principaux parametres biologiques a Sint-Anna

(Antwerpen; km 73) durant les années 1999 et 2000. Le zéro d'abscisse correspond

au 01/01/1999. Les droites verticales marquent les périodes affichant des maxima de concentration

en chlorophylle a. L'évolution de la GPPzt est fortement influencée par la variabilité de la chlorophylle a.
Tous les préléevements ont été effectués a I'étale de marée basse.

Les cercles creux de la figure (a) représentent des valeurs estimées de la capacité photosynthétique
maximum.
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Chapitre 4

La production primaire du phytoplancton:

définitions et mécanismes

Introduction

L'étude de la production phytoplanctonique ne se résume généralement pas a la mesure de
la photosynthése qui se déroule au sein du chloroplaste. En étudiant la production
primaire du phytoplancton, on est souvent amené a considérer un ensemble d'autres
processus qui peuvent affecter l'interprétation des résultats expérimentaux. Parmi ces
processus, on compte par exemple la respiration algale (Weger et al. 1989; Langdon 1993;
Lewitus et Kana 1995), I'excrétion (Mague et al. 1980; Otero et Vincenzini 2004), la
photoinhibition (Platt et al. 1980; Melis 1999; Macedo et al. 2002), la photoacclimatation
(Geider et al. 1997; Han 2002; Maclintyre et al. 2002), la photorespiration (Geider et
Macintyre 2002), les mécanismes de concentration du carbone (Reinfelder et al. 2000;
Moroney 2002), I’'assimilation des nutriments (Lancelot et al. 1986; Riebesell et Wolf-
Gladrow 2002), etc. Tous ces processus participent ensemble a I'économie de la cellule, et
ils sont donc étroitement liés a sa croissance. Ce chapitre a deux objectifs. D'une part, il
s'agit de rappeler a partir d'une compilation de la littérature les définitions fondamentales
de la production phytoplanctonique. D'autre part, nous présentons une description des
différents mécanismes dont nous tiendrons compte selon les cas dans la modélisation de la

production phytoplanctonique présentée aux chapitres suivants.
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4.1 Commentaires sur les définitions

41.1 Photosynthése

Williams (1993a) donne une définition générale de la photosynthése:
Photosynthesis is the conversion of light into metabolic energy
D'aprés Falkowski et Raven (1997):

Photosynthesis is the biological conversion of light energy to Chemical bond energy that is stored in

the form of organic carbon compounds

La photosynthése rassemble une série de réactions qui commencent avec l'absorption
d'énergie lumineuse, impliquent la synthese des intermédiaires ATP et NADPH, et
conduisent a la fixation du CO:z au cours du cycle de Calvin (Falkowski et Raven 1997).
La succession de ces processus est complexe, et les différentes étapes sont
compartimentées au sein de la cellule. Cette compartimentation spatiale et temporelle
constitue l'un des aspects fondamentaux du vivant, et permet, entre autres, des
mécanismes comme la chaine de transfert d'électrons photosynthétiques, la synthese
d’ATP par gradient de protons, la photoréduction de composés oxydés ou la respiration de
composés réduits. En ce qui concerne la photosynthése, la compartimentation est
traditionnellement énoncée a l'aide des concepts de "réaction a la lumiére" et de "réaction
au noir". La "réaction a la lumiére" est la réaction au cours de laquelle I'oxygene est
produit dans le chloroplaste a partir d'eau et d'énergie lumineuse (ég. 4.1). La "réaction au
noir", est la réaction de fixation du carbone sous forme de précurseur organique; cette
réaction ne nécessite pas de lumiére (ég. 4.2). A I'heure actuelle, bien que ces deux
expressions n'aient pas perdu leur pertinence, une meilleure compréhension de la structure
des chloroplastes et des mécanismes biochimiques autorise parallélement une description
plus précise de la photosynthése (Geider et Macintyre 2002). L'équation 4.1 résume la
récolte des photons lumineux, le tranfert des électrons photosynthétiques et la production
de ATP/NADPH. L'équation 4.2 résume le cycle de réduction du carbone

photosynthétique, ou Cycle de Calvin.
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Sphotons  +=2H20+2NADP” +3 ADP +3Pi ™ O=2+2H"+2NADPH +3 ATP 4.1) "
CO2 + 2 NADPH + 2 +3ATP ™ 1/6 CeH1206 + H20 + 2 NAJDP" + 3 ADP +3 P;  (4.2)

n CO2 + n H20 + 8 n photons — (CH20)n+ n O2 (4-3)

La photosynthése est parfois réduite a sa plus simple expression (équation 4.3). Aussi
utile que puisse paraitre cette équation d'un point de vue thermodynamique, elle n'est
d'aucune utilité dans la description cinétique de la photosynthése puisqu'elle ne tient

aucun compte de la compartimentation du chloroplaste.
4.1.2 Production primaire du phytoplancton

La production primaire du phytoplancton, puisqu'elle est mesurée et interprétée comme
une vitesse, est avant tout une affaire de cinétique. Théoriquement, la compartimentation
implique que les cycles intracellulaires de I'oxygéne et du carbone soient associés a des
mécanismes différents. Pour preuve, selon que I'on mesure la production primaire par la
méthode du "‘C ou par celle de l'o= dissous', on mesurera des productions différentes
(Williams et al. 1979; Bender et al. 1987). Sur la base de plusieurs intercalibrations, le
quotient photosynthétique a été établi pour tenter de réconcilier les résultats provenant des
différentes techniques (Williams et al. 1979). Toutefois, ce quotient peut varier
considérablement d'une expérience a l'autre. Cette variation est reliée, entre autres, de
facon complexe a la disponibilité des ressources en ions nitrates et ammonium (Falkowski
et Raven 1997). Donc, pour établir sur une base physiologique un lien entre les deux
techniques, il s’agit de mieux comprendre la facon dont l'incorporation de nutriments
intervient dans la production phytoplanctonique et dans la croissance de la cellule. En
conséquence, I'équation 4.3 dans sa simplicité ne peut pas constituer la base d'un modeéle
de la production primaire, ni du point de vue cinétique (compartimentation) ni du point de

vue thermodynamique (nutriments).

Aujourd'hui encore, la vitesse d'incorporation du carbone par le phytoplancton et la
vitesse de production de I'oxygéne photosynthétique sont toutes deux appelées production
primaire du phytoplancton. Une question évidente pourrait étre: "parmi les différentes

techniques, laquelle mesure la vraie production primaire ?" Tenter de répondre a cette

' Cette équation compte s photons pour oxyder deux molécules d'eau en une molécule d’oxygene. En
effet, il faut théoriguement compter quatre photons par photosystéme, et la réaction de transfert linéaire
d'électrons photosynthétiques fait intervenir deux photosystemes (PSI et PSII) pour réduire NADP™ Pi
est mis pour orthophosphate inorganique.
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guestion reviendrait & fournir une "définition opérationnelle" de la production primaire,
c'est-a-dire une définition liée & la technique de mesure. Mais, par opposition, si la
définition de la production primaire devait échapper aux contraintes expérimentales, ce
serait une "définition absolue". Dans ce cas, comment la formuler ? Dans la suite de ce
chapitre, nous nous efforcons de faire la part des choses parmi les définitions existantes,
de les critiquer, et enfin de faire le choix d'une définition qui soit valable pour I'ensemble

de notre travail.
4.1.3 Production brute et production nette

Les concepts de productions primaires brute (GPP) et nette (NPP) ont été introduits vers
1940 par Riley (Williams 1993a). De cette maniere, une différence a pu étre établie entre
d'une part la production de matiére organique par l'activité photosynthétique (équivalent
de GPP), et dautre part, la production d'organismes phytoplanctoniques, par
accroissement ou remplacement de la population préexistante (équivalent de NPP). Ces
concepts ont été développés dans le but de prendre en compte la perte de matiére
organique lors de la respiration algale, Ra, et lors de I'excrétion (ég. 4.4; voir aussi plus

bas dans le paragraphe "Définitions de la littérature").
NPP = GPP - Ra (4.9)

D'un point de vue opérationnel, la GPP est parfois vue comme la vitesse de production
d'oxygéne photosynthétique telle que mesurée par la méthode de I'02 dissous (Marra
2002). Cependant, dans certaines circonstances, la respiration algale a la Imniere differe
considérablement de celle au noir (Weger et al. 1989); or cela introduit de larges
incertitudes dans la mesure par la technique de I’oxgene dissous (Langdon 1993; Marra
2002). En conséquence, on se réfere actuellement davantage a la technique du O pour
mesurer la GPP (Bender et al. 1987). En effet, celle-ci refléte directement la vitesse de
production d'oxygéne photosynthétique a partir de H20 (Grande et al. 1989). La GPP peut
€galement étre mesurée comme la vitesse d'incorporation du ""C aprés un court temps
d'incubation, c’est-a-dire environ une heure selon le consensus général. Pour des temps
d'incubation plus grands, le "™C incorporé est en partie expulsé hors de la cellule par la
respiration autotrophe, lorsque le rapport isotopique cellulaire devient significatif
Dans ce cas, la mesure de la production primaire par incorporation de *C se rapproche
plus de la production nette, sans forcément l'atteindre (Williams 1993b ; Williams et al.

1979, et voir chapitre 5).

Par méthode de I’oxygéne dissous, nous entendons la méthode dite « light-dark bottle technique ».
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Steemann Nielsen, en 1963:

Gross primary production: rate ofreal photosynthesis

Net primary production: rate of real photosynthesis less the rate of respiration by the algae

Williams (1993a) apprécie le caractere dépouillé de ces définitions. 1l observe en
revanche que pour les accepter, nous devrions d'abord comprendre ce que Steemann
Nielsen entend par "real photosynthesis". Williams présume qu'il s'agit du processus
photosynthétique primaire. A notre tour, nous pouvons présumer que ce processus doit
étre la synthése d'oxygene a partir d'eau et d'énergie lumineuse. Dans tous les cas, nous
constatons que cet éloignement d'une formulation opératioimelle conduit & une ambiguité

dans la définition de la production primaire.
Platt et ses co-auteurs, entre 1977 et 1984:

Since we are more interested here in the' ecological rather than the biophysical aspects of
photosynthesis, and since our models have a strong empirical flavor, we adopt the carbon définition,

which corresponds better with the measurement techniques used in oceanography.

Gross primary production (Pg) is equal to the rate of photosynthetic conversion of light energy into

Chemical bond energy
Net productivity (Pn) is simply Pg - Ra

It is usefil to distinguish also net particulate production (Pp) which differs from Pn by the rate of
excrétion (Excr) of organic carbon from the cell: Pp = Pn - Excr. For herbivores, Pp is the quantity
of interest rather than Pn. [...] We can conclude that models in which Pp is the dépendent variable

are to be preferred.

Le set de définitions se précise mais se rallonge. Platt choisit d'orienter sa définition vers
le flux de carbone, et il précise que ce choix est lié au point de vue depuis lequel il étudie
la photosynthése: a savoir, I'échelle écologique. Cependant, il établit un ensemble de
définitions suffisamment générales pour étre valables dans le cas des autres unités de
matiere et d'énergie (Oz2, NADPH, ...). Grace a la définition de la production particulaire,
une distinction peut étre faite entre production nette, production dissoute et production
particulaire. Dans cette optique, la production nette (Pn) peut étre vue comme la quantité
totale de matiére organique, dissoute et particulaire, d'origine photoautotrophe aecessible

aux autres niveaux trophiques (bactéries, phytoplancton mixotrophe, zooplancton,...).

73



Chapitre 4

Dans "On the définition of plankton production ternis", Williams (1993a) commence par

relier la définition et la mesure d'un processus:

It must be axiomatic that one cannot measure what is not defined, and that the accuracy of our

measurements is no better than that of our définitions.

Nul doute qu'il exclut toute autre option que la définition opérationnelle. A ce sujet:

Oxygen may be argued to be a practical surrogate for energy (phlogiston would have been better)
being metabolically intimately and inevitably associated with biocheinical energy transformation
[...]. There are obvious practical problems if this were to be put forward as the sole basis for an
operational définition. Oxygen is really a by-product of photosynthesis and although organic
material (or reduced carbon) when it passes through a food web may be viewed as an oxygen debt
(essentially the same as the fi'ee energy concept), it would be of no practical value in constructing

food Chain models.

Carbon clearly is the other choice: it is one of the other two major éléments involved in the
photosynthetic process. [...] Organic carbon as a basis for production terminology has the
disadvantage over oxygen as a product of photosynthesis that the photosynthetic product, organic
carbon, occurs in a variety of Chemical forms, physical States, and ecological compartments, and

therefore greater prescription ofthe location and nature ofthe product is necessary.
One may put forward carbon-based définitions for gross and net primary production as follows:

Gross primary carbon production (Pg*") is the organic carbon produced by the réduction of carbon as

a conséquence ofthe photosynthetic process over some specified period oftime.

Net primary carbon production is gross primary carbon production minus the lusses in carbon due to

autotrophic respiration = Pg*' - Ra”™ over some specified period oftime.

Williams conclut:

1 have corne to the conclusion that we need to continue to use two general forms of définitions - one
set based on energy and the other on material, carbon being the appropriate form. As oxygen
metabolism is closely associated with energy flux, it may approximate to energy flux. We should
note that the photosynthetic flux of material (i.e. carbon) and energy are not linked
stoichiometrically; their relative rates of metabolism are controlled by other processes going on

inside the cell, e.g., the réduction of nitrate.

Karl et al. (2002) considérent que le terme de "production” est équivoque. lls adoptent
donc un set de définitions "explicites" tirées des publications de Strickland (1960),
Williams (1993a) et Sakshaug et al. (1997). Sans les énoncer, nous observons qu'il s'agit

de quatre définitions exclusivement centrées sur les flux de carbone. lls définissent les
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De maniere générale, Geider et Macintyre (2002) estiment que la production primaire
peut étre quantifiée selon quatre unités: les photons, les électrons, I'oxygéne et le carbone.
Dés lors, une autre question se pose: "faut-il définir les processus primaires en termes de
flux d'énergie ou de flux de matiére?" Mais pour cette question, il n'existe pas jusqu’a
présent d'argument décisif qui pourrait nous contraindre a orienter notre définition dans
l'une ou l'autre direction (Williams 1993a). 1l faut noter que, plus récemment, Behrenfeld
et al. (2004) ont argumenté en faveur d’une description de la photosynthése a partir des
produits fondamentaux NADPH et ATP, plutét qu’a partir de carbone et d’oxygéne. Mais
ce point de vue trés actuel nécessite une compréhension toujours plus détaillée des
processus intracellulaires liés a la photosynthese, et malgré la connaissance accumulée
dans ce domaine, une telle description de la photosynthese reste trés difficile a appliquer a

I’échelle d'un écosysteme complet.
4.1.4 La question du changement d'échelle

Cette question ne souléve pas seulement des difficultés au niveau de la modélisation, mais
elle en souléve également au niveau expérimental. Marra (2002) met en évidence les
difficultés inhérentes a I'évaluation de la production journaliére du phytoplancton dans un
écosysteme naturel. Le point essentiel de sa remarque concerne I'évaluation de la vitesse
réelle d'assimilation du carbone ("real rate of carbon assimilation"). Selon lui, en créant
des modeéles allant de la colonne d'eau a I'écosysteme global, ou de la colonne d'eau a
lincubateur, le scientifique s'éloigne de I'échelle locale. Cet éloignement est source

d'incertitudes sur la vitesse réelle d'assimilation du carbone dans le milieu naturel.

On peut se demander quelles sont les limites du concept de production primaire. Car, si ce
concept est trés utile a I'échelle de I'écosysteme, il est peut-étre totalement inapproprié a
I'échelle de la cellule. On distingue deux productions primaires a grande échelle: GPP et
NPP. Mais a I'échelle cellulaire, il faut encore établir des distinctions plus précises, ou
changer radicalement notre conception de la production primaire. De nombreuses
contributions ont été apportées au cours des deux dernieres décennies pour explorer plus
en détails certains mécanismes intracellulaires (par exemple : la respiration algale, la
photoacclimatation, les mécanismes de concentration du carbone,...). Aujourd’hui, I’'une
des difficultés de la recherche dans ce domaine est d’établir le lien entre la connaissance

des mécanismes intracellulaires et les résultats expérimentaux obtenus a grande échelle.
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415 Définitions de la littérature

Aprés avoir soulevé quelgues-unes des questions attachées a notre compréhension de la
production phytoplanctonique, nous revenons a la définition proprement dite de la
production primaire du phytoplancton telle qu'elle est énoncée dans la littérature. Ces
définitions sont pour la plupart extraites de l'article de Williams (1993a) qui retrace
I'évolution chronologique du concept de production primaire. En revanche, sauf si

spécifié, les commentaires qui suivent sont personnels et n‘engagent que nous.

En 1960, Strickland pose des définitions qui marquent une étape aprés la distinction faite

par Riley en 1940 entre GPP et NPP (voir plus haut).

Net primary production: The net rate of autosynthesis of the organic constituents of plant material in
water. This will again be measured on the basis of organic carbon per unit volume [...], with the time
scale chosen to suit a particular context. [...] The measurement does not include the rate of loss of

primary material by death or prédation.

Gross primary production; The définition and units are the same as those used above for net
productivity except that the rate under considération is the gross rate of the photosynthetic increase

m plant crop before any corrections for respiration or excrétion are made.

The terms gross and net are used in conjunction with photosynthesis to distinguish between the trae
synthesis of organic matter resulting fi'om exposure to light (gross) and the net formation of organic
matter that is found after allowance has been made for the respiration and other losses that occur

simultaneously with the photosynthetic processes.

Plusieurs observations peuvent étre tirées de ces définitions. D'abord, Strickland pose une
définition opérationnelle car en fixant les unités de la production primaire de cette facon,
il choisit de la définir comme un flux de carbone. Deuxiémement, il laisse a
I'expérimentateur le choix de I'échelle de temps sur laquelle celui-ci doit moyenner ses
résultats pour obtenir la production sous la forme d'une vitesse. Troisiemement, il observe
de facon claire que la production nette doit étre évaluée indépendamment des processus
qui affectent la biomasse (mortalité et prédation). Il établit donc une distinction entre la
production et la biomasse, comme on le ferait entre un flux et un stock. Quatriemement, il
pose les bases d'une réflexion sur la compartimentation intracellulaire de la production
primaire, puisqu'il distingue la production des sucres précurseurs (GPP ou true synthesis)
et la production des tissus et des stocks (NPP ou net formation). Enfin, il ne fait pas de

distinction entre "production” et "productivité".

72



Production phytoplanctonique, définitions et mécanismes

gross primary carbon production, net primary carbon production, net community carbon

production, etphototrophic carbon production.

Falkowski et Raven (1997) abordent deux notions, photosynthese et production, en

s'attachant a deux points de vue, celui du physiologiste et celui de I'écologiste.

Plant physiologists defme the term gross photosynthesis, Pg, as the light-dependent rate of électron
flow from water to terminal acceptors (e.g. CO2) in the absence of any respiratory losses. It follows
that this définition of Pg is directly proportional to linear photosynthetic électron transport and
hence, gross oxygen évolution. (It should be noted that gross photosynthesis should be defined on
the basis of oxygen évolution rather than carbon fixation. This différence is critical, especially if
photorespiratory rates are high. [...] In marine environments, the photorespiratory components are
assumed to be relatively small; however, a large fraction of photosynthetically generated électrons
are often used to reduce nitrate because the C;N ratio of the cells is generally closed to Redfield's

average value of 6.6 by atoms.)

By définition, photosynthesis only occurs in the light. Respiratory losses in the light. RI, reduce the
gross photosynthetic rate. The différence Pg — RI, is called net photosynthesis, Pn. The three tenus

(Pg, Pn, RI) are ail rates; that is, they describe the rate of change oftime-dependent processes.

Ecologists use the tenus gross and net primary production. Gross primary production is the total
amount of électron équivalents originating from the photochemical oxidation of water. It is identical

to gross photosynthesis.

Net primary production, however, dénotés the organic carbon that has been produced by
photosynthetic processes within a specified time period of (presumably) ecological relevance (e.g.,
daily primary production, aimual primary production, etc.), which is subsequently made available to
other trophic levels. Net primary production (NPP) is related to net photosynthesis by the dark

respiration of the photoautotrophs, Rd.
NPP = Pn - Rd

Net photosynthesis is the net organic carbon production in the light. Net primary production can

(and usually does) include a dark period with an associated respiratory loss of carbon.

A nouveau, en posant des définitions propres au point de vue des physiologistes ou a celui
des écologistes, les auteurs mettent en avant, presque comme un paradigme, la rupture
existant au sein de notre compréhension entre les processus se déroulant a I'échelle
cellulaire et ceux prenant place a I'échelle de I'écosysteme. Falkowski et Raven sont a la
limite de la définition opérationnelle. Leurs définitions reposent toutes sur la vitesse du
flux d'électrons photosynthétiques, c'est-a-dire une grandeur qui sort du champ de

I'observation. Toutefois, ils rejoignent a pieds joints le domaine expérimental en reliant ce
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flux d'électrons a la production d'oxygene, et donc — selon notre interprétation - a la
technique du (Grande, Williams et al. 1989). Leur choix de I'oxygéne comme unité de
base de leurs définitions leur permet d’éviter la question des nutriments lors de
I’estimation de la photosynthése. Le probleme est le suivant . selon la disponibilité en
nitrate ou en ammonium, les électrons photosynthétiques seront plus ou moins détournés
de I’accepteur CO: vers les nitrates. Du point de vue du physiologiste qui tente de mettre
en relation la mesure de la photosynthése avec le nombre et la qualité des sytémes
pigmentaires, ce détournement des électrons photosynthétiques est un obstacle évident.
On comprend pourquoi le physiologiste préfere relier la photosynthése directement a la
production d’oxygéne. Comme le dit Williams (voir plus haut), I’oxygéne est plus

approprié pour mesurer les flux d’énergie.
4.1.6 Production et productivité

Dans la littérature, il subsiste une confusion endémique entre les termes de production et
de productivité. Certains auteurs tentent cependant de faire le point. Ainsi, Williams
(1993a):

Various authors have discussed the ternis "production” and "productivity" and have corne to the
conclusion that owing to casual confiised use or misuse, one or other of the ternis should be
abandoned. [...] whereas production is a concréte term, productivity is qualitative and more abstract.
[...] Production (or the rate of production) would seem to be the term to retain as the defined
property ("...the armual production was..."), whereas productivity (as fertility) is best retained for the

qualitative description ofthe level of production ("...a period ofhigh productivity...").

L'intérét essentiel de cette nuance est d'écarter définitivement la confusion planant sur les
deux termes. Cet objectif-la est sans doute atteint puisque l'auteur "désamorce” en quelque
sorte la notion de productivité en la relayant dans le domaine du qualitatif. Dans leur
ouvrage "Aquatic Photosynthesis", Falkowski et Raven (1997) exposent dans une note en

bas de page;

The terms primary productivity and primary production are frequently confiased. Productivity is,
strictly speaking, a time-dependent process; it describes a rate of change with respect to time.
Productivity is a rate with dimensions of mass/time. Production is a quantity, with dimensions of
mass. In aquatic Systems, primary production is generally reported in relation to a duration of time

and hence can be related to productivity.

Malheureusement, les auteurs eux-mémes ne semblent pas convaincus par leurs propos.
En effet, ils disent une chose et son contraire. lls présentent la production comme une

guantité, mais ils ont précédemment identifié primary production a gross photosynthesis.
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aprés avoir défini la gross photosynthesis comme une vitesse (voir plus haut). D'autre
part, l'intérét de la derniere phrase semble résider en ce qu'elle établit la nuance entre une
vitesse moyenne (production rapportée au temps) et une vitesse instantanée (productivité).

Mais ca reste confus étant donné ce qui précede.

A notre avis, la question peut étre tranchée plus simplement en s’appuyant sur le sens
préexistant des mots. Finalement, il suffit ici d'inventer une nuance utile et cohérente avec
notre systéme de définitions. En effet, la nécessité de distinguer entre production et
productivité n'est pas liée a une physiologie particuliere de l'algue, ni a une méthode
expérimentale. Cette nécessité émerge simplement de I'utilisation abusive au sein de la
littérature de deux notions héritées d'une autre science, a savoir I’économie. Or il nous
apparait justement que le langage dérivé des sciences économiques s'avere trés approprié
pour déméler cet imbroglio, en l'occurrence en fournissant des définitions que nous

adaptons ci-dessous :

La production est la variation d'une quantité divisée par l'intervalle de temps au cours
duquel s'effectue la variation; c'est-a-dire, Ag/At. Dans le cadre de l'expérimentation, la
vitesse instantanée de variation n'est obtenue que si la variation de |'observable est linéaire
par rapport au temps dans les conditions de l'observation. Car dans ce cas, la vitesse

moyeime de variation est égale a la vitesse instantanée de variation.

La productivité est une production spécifique; c'est a dire, une production rapportée aux
moyens mis en oeuvre pour y parvenir. Les moyens mis en oeuvre sont tour a tour des
machines, des cellules, des biomasses, des molécules de chlorophylle a, des unités

photosynthétiques, etc. selon le systéeme étudié.

Cette terminologie nous semble utile car elle permet aisément de considérer une
population phytoplanctonique dont la productivité serait trés grande tandis que sa
production serait pratiquement nulle. Cette situation peut se rencontrer, par exemple, dans
un systéeme riche en nutriments ou la disponibilité de la lumiére est suffisante pour la
croissance du phytoplancton, mais ou la biomasse de celui-ci est tres petite. Grace a cette
définition, la productivité donne une idée de la capacité potentielle d’une population
algale a faire de la photosynthése, tandis que la production indique la vitesse effective a
laquelle la matiere (C, 0Oz,...) est transformée par I’action des organismes

phytoplanctoniques dans le systeme considéré.
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417 Vers une définition "non nova, sed nove"

Sans sortir carrément des voies préexistantes, nous voulons poser pour ce travail une
définition qui s'appuie sur les définitions précédentes et qui tienne compte le plus possible
des problémes soulevés dans ce chapitre. Aussi loin que porte notre jugement sur la
guestion, nous reconnaissons qu'il n'y a que trois manieres de définir la production

primaire du phytoplancton, et de la relier aux techniques d'observation (figure 4.1).

Définition absolue et vague: toutes les techniques d'observation mesurent la production
primaire car la définition est trop large (e.g. le cas ou I’on considére que les mesures par
l'o= dissous et par le livrent des résultats identiques, par ailleurs égaux a la production

primaire).

Définition absolue et idéale: la production primaire est un concept idéal et -n'est pas un
processus directement observable. Aucune technique d'observation ne mesure la
production primaire, mais chacune d'entre elles peut I'approximer au moyen de modeéles

(e.g. définition de la GPP par Steemann Nielsen, voir plus haut).

Définition opérationnelle et arbitraire: la production primaire est le résultat de la mesure
d'un processus choisi par une technique choisie. Les autres techniques mesurent d'autres
processus qui peuvent étre reliés au premier a l'aide d'un modele (e.g. définition de la GPP

par Falkowski, voir plus haut).

Définition opérationnelle arbitraire

Figure 4.1: Les trois manieres théoriques de définir la production phytoplanctonique. (a) définition

absolue et vague, (b) définition absolue et idéale, (c) définition opérationnelle et arbitraire.
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Quant a ces trois possibilités, la premiére qui est la plus vague devrait étre abandonnée.
En effet, des écarts significatifs apparaissent entre les résultats provenant des différentes
techniques (Williams et al. 1979; Bender et al. 1987). Ceci montre que ces technigues
mesurent bien des processus différents, et non pas une seule et méme production primaire.
Afin d'étudier la production primaire depuis les petites jusqu'aux grandes échelles et dans
différents environnements, il faut que celle-ci soit observable et mesurable avec précision
par une technique appropriée. Or en l'absence d'un modéle complet de la cellule qui
relierait entre eux tous les mécanismes attachés a la croissance, il nous semble de bon sens
d'éviter la définition absolue et idéale. Donc, il reste la définition opérationnelle qui

associe un processus primaire, et sa technique d'observation, a la production.

Nous avons également observé qu'aucun auteur n'a défini la production primaire comme
processus fondamental, mais tous I'ont définie au moyen de la production brute et de la
production nette. En conséquence, malgré toutes les tentatives, la production primaire en
tant que telle reste un concept imprécis dont la définition varie d'un auteur a l'autre. En
revanche, toute l'attention s'étant portée sur les productions brute et nette, celles-ci
apparaissent comme les véritables notions d'intérét pour les océanographes. D'autre part,
comme la production nette est souvent calculée a partir de la production brute, nous
identifions la production brute comme la notion premiére devant faire I'objet d'une
définition opérationnelle. En cela, nous suivons I'exemple de la définition de Falkowski
(voir plus haut) que nous transformons I|égérement. Voici la définition que nous
proposons, et que nous adoptons pour ce qui concerne ce travail — elle est formulée en
Anglais par facilité d'écriture, et par soucis de conserver les notions manipulées tout au

long de ce chapitre

Gross primary production of phytoplankton: light-dependent rate of électron flow from water to
CO:2 accepter in the absence of any respiratory losses. When ammonia is the main nitrogen source
and photorespiration is negligible, this rate should be directly proportional to linear photosynthetic
électron transport and hence, to gross oxygen évolution as measured with the -~o technique. It is

identical to gross photosynthesis.

Net primary production of phytoplankton: gross primary production minus the losses due to
autotrophic respiration.

NPP = GPP - Ra
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Une part des électrons photosynthétiques peut étre utilisée pour réduire les ions nitrates en
ions ammonium (Falkowski et Raven 1997). C'est autant d'équivalents réducteurs qui sont
détournés du cycle de Calvin, ce qui creuse I'écart entre la vitesse de fixation du carbone
et la production brute. Mais dans un environnement eutrophe, la présence d'ions
ammonium en grande quantité diminue la nécessité pour le phytoplancton d'incorporer et

de réduire les nitrates.

Pour ce qui concerne la mesure de la production primaire, il est notoire que les vitesses
d'incorporation de “C ne livrent ni la production brute ni la production nette, mais un
résultat intermédiaire qui dépend de la durée d'incubation (Williams 1993b; Marra 2002).
En effet, la respiration autotrophe introduit un relargage du carbone incorporé. De plus,
d'autres processus qui dépendent du temps (e.g. photoinhibition et photoacclimatation)
modifient les propriétés photosynthétiques du phytoplancton au cours d’une incubation.
Toutefois, pour des petites durées d'incubation (~ | heure selon nos résultats du chapitre
5), la vitesse d'assimilation du peut étre vue comme directement liée a la production

phytoplanctonique brute.

4.1.8 Conclusion

A ce stade, nous avons constaté qu'une définition unique de la production primaire
phytoplanctonique n'est pas encore établie. Lorsque de nouvelles techniques de mesure
sont développées, certains auteurs s'attachent régulierement a préciser la notion de
production primaire. Cependant, au lieu de converger vers une seule définition, chaque
tentative complexifie cette notion en rallongeant les sets de définitions préexistants. 1l y a
donc lieu de s'interroger sur la pertinence de la notion de production primaire. Quoiqu'il
en soit, la majorité des auteurs tendent a préférer les différents sets de définitions
opérationnelles, plutét qu'une seule définition absolue et détachée des aspects
expérimentaux. A I'heure actuelle, en effet, aucune définition absolue ne peut s'affranchir

de sa part d'ambiguités.

Actuellement, on ne peut plus envisager la production primaire de la méme fagon a
I'échelle cellulaire et a I'échelle environnementale. Si nous voulons intégrer nos mesures
des parameétres physiologiques issues d'incubations a un modéle de production primaire en
environnement naturel, nous devons étre capables de faire le liens entre les processus
microscopiques et macroscopiques. Pour cela, notre description des mécanismes
cellulaires doit intégrer I'acclimatation du phytoplancton au changement, rapide ou lent,

des conditions biogéochimiques du milieu naturel. Mais cela implique également qu'on
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développe une description fine des mécanismes environnementaux qui agissent sur la

croissance du phytoplancton.

4.2 Mécanismes cellulaires

Ce paragraphe décrit, sur base de la littérature, une série de mécanismes cellulaires
directement liés a la photosynthese et a la croissance algale. Cette description succinte,
qui doit surtout servir de base au lecteur pour la compréhension des chapitres suivants,
rappelle I’origine physiologique des mécanismes que nous utiliserons pour modéliser la

production phytoplanctonique en incubateur et en estuaire.
4.2.1 Photosynthése de précurseurs organiques

Pour réduire le cabone inorganique et le fixer sous forme de carbone organique dans ses
tissus, la cellule algale a besoin d'énergie (ATP) et d'électrons réducteurs (NADPH*). La
formation de ces deux cofacteurs prend place au cours de la chaine de transfert d'électrons
photosynthétiques qui constitue la premiére étape de la photosynthese. Ces deux
cofacteurs se retrouvent ensuite dans le stroma du chloroplaste afin d'alimenter le cycle de

Calvin.
4.2.1 .a Chaine de transfert d'électrons photosynthétiques

La photosynthése commence avec l'absorption de photons par les molécules de
chlorophylle a et les pigments accessoires situés dans la membrane du thylakoide (i.e. les
antennes). L'exciton est acheminé de pigment en pigment jusqu'au centre réactionnel du
photosysteme. C'est au sein de cette structure protéique que se situe la molécule spéciale
de chlorophylle Peso (ou Ptoo)* qui constitue la destination finale de Il'exciton avant la
séparation de charge. On distingue actuellement deux types de photosystémes chez le
phytoplancton: le photosysteme | (PSI) qui contient P700, et le photosysteme Il (PSII) qui
contient Peso- Le PSII a pour fonction d'arracher les électrons de I'eau, et d’initier la chaine
de transfert d'électrons photosynthétiquesa destination du PSI (figure 4.2). Lorsqu’il recoit
I’électron énergétique, le PSI termine la chaine en réduisant NADP"* en NADPH. En

I’absence de cet électron photosynthétique, le PSI excité ne réduit pas NADP"* mais peut

Alors que les deux cofacteurs, NADPH et NADH, sont thermodynamiquement isoénergétiques, leur
formation et leur utilisation respectives se distinguent nettement chez les eucaryotes phototrophes.
NADPH est formé dans le chloroplaste a partir du transfert d'électrons photosynthétiqueset n'est pas
transporté hors du chloroplaste. D’autres substrats peuvent étre exportés hors du chloroplaste et étre
oxydés pour former NADH dans les réactions de respiration. (Falkowski & Raven 1997).

A Cette molécule est appelée Psgo ou P7oo selon que son maximmn d'absorption se situe a 680 ou a 700 nm.
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produire de I’ATP par I’'intermédiaire du flux d’électron cyclique (Geider et Macintyre
2002), ce qui permet a l'algue de réguler son rapport intracellulaire ATP/NADPH
(Falkowski et Raven 1997). En conclusion, la photosynthése de composés organiques
nécessite une chaine de transfert d’électron faisant intervenir de maniére combinée les

deux types de photosystemes.

Transfert d’électrons photosvnthétiques

Chloroplaste

Figure 4.2: La synthése des cofacteurs NADPH et ATP se fait par I'intermédiare de la chaine de
transfert d'électrons photosynthétiques. PQ représente la plastoquinone mobile qui assure le
transport intersysteme de I'électron ; hv représente un photon; Pi est mis pour phosphate
inorganique. Les fléches pleines (—) indiquent le trajet de I'électron photosynthétique; les
fleches pointillées (—-- ) indiquent le trajet des protons. Les proportions stoechiométriques

et géométriques ne sont pas respectées.

Avec I’oxydation de l'eau, le stock de protons s'enrichit a l'intérieur du lumen, et un
gradient s'installe de part et d'autre de la membrane du thylakoide. De plus, l'un des
transporteurs de la chaine intersystéme, la plastoquinone, se déplace au sein de la

membrane en transportant deux protons depuis le stroma jusque dans le lumen, pour
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chaque électron transféré. Le potentiel chimique lié au gradient de protons est exploité par

I’ATPase, qui transporte les protons du lumen vers le stroma en synthétisant de I'ATP

(figure 4.2).

Une autre source d'ATP peut provenir de la réaction de Mehler. L'énergie des électrons
réducteurs transférés de PSIlI a PSI peut étre détournée de la synthése du NADPH, et
servir a réduire de I'oxygene dans le stroma. Comme les électrons initiaux proviennent de
la formation d'oxygéne au niveau du PSII, la réaction de Mehler aboutit & un bilan net
pour Oz égal a zéro (Falkowski et Raven 1997). En revanche, le gradient trans-thylakoidal

de proton, couplé a la phosphorylation d'ADP, est renforcé.
4.2.1.b Photoinhibition

Dans le milieu naturel, les organismes phytoplanctoniques proches de la surface subissent
souvent une diminution de leur capacité photosynthétique aux environs de midi. Cette
diminution est généralement due a l'inhibition de la photosynthese par les hautes
intensités lumineuses (Platt et al. 1980 ; Eilers et Peeters 1988 ; Zonneveld 1998 ; Macedo
et al. 2002). Mais elle peut également étre liée au rayonnement ultra-violet (Marwood et

al. 2000, Shelly et al. 2003). Falkowski et Raven (1997) définissent la photoinhibition :

Photoinhibition is the light-dependent, slowly réversible retardation of photosynthesis, independent

of any developmental change.

L’étape limitante de la chaine de transfert d'électrons photosynthétiquesentre PSII et PSI
est la réduction de la plastoquinone mobile (PQ ; voir figure 4.2). Elle s’effectue sur une
échelle de I’ordre de la microseconde, au lieu de la nanoseconde pour les premiéres étapes
de la chaine. Dans des conditions d’irradiance élevée. Peso initie des transferts d’électron
avec un turnover élevé. Comme la réduction de PQ présente un turnover environ mille
fois moins grand, il peut arriver qu’un nouveau transfert soit initi€ par Paso, tandis que
I’électron précédemment excité n’est pas encore transféré a PQ. Dans ce cas, le nouvel
électron retourne sur une orbitale excitée de Peso, qui passe a I’état triplet. La durée de vie
de cet état excité est longue, et la probabilité devient grande qu'une molécule d'oxygene
désactive Peso en passant a I'état excité singulet. L'oxygene singulet peut alors réagir avec
des constituants du photosystéme et endommager irréversiblement le centre réactiormel du
PSn (Melis 1999). Ces photodommages rendent la plupart du temps le PSII inopérant, ce

qui diminue la vitesse de production de NADPH.

Il existe des mécanismes enzymatiques de réparation des photosystemes endommagés

(Baroli et Melis 1998). Dans les conditions normales de luminosité et de température, les
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dégats causés a I’appareil photosynthétique sont efficacement contrés par la synthése et le
remplacement des unités endommagées. En revanche aux hautes intensités lumineuses, la
vitesse de dégradation du photosysteme peut submerger la capacité de réparation, et
conduire a une inhibition temporaire de la photosynthése. Cela se traduit par une
diminution des activités liées a la photosynthese, comme par exemple I’incorporation de

carbone inorganique (Falkowski et Raven 1997).

Il est important de préciser que le processus de photoinhibition dépend du temps
d'exposition de l'algue a la lumiére (Melis 1999). Les facteurs qui augmentent la
probabilité des photodommages sont une haute intensité lumineuse, de larges antennes
chlorophylliennes, et une température suboptimale. Le principal facteur qui diminue la

performance du cycle de réparation est une température suboptimale.
421 .¢ Cycle de Calvin

Le cycle de réduction du carbone photosynthétique (cycle de Calvin-Benson-Bassham) est
le cycle de réactions au cours duquel la fixation nette du carbone photosynthétique aboutit
a la formation des précurseurs organiques (pour les étapes du cycle voir Falkowski et
Raven 1997 ; Geider et Macintyre 2002). Les électrons réducteurs (sous forme de
NADPH) et I'énergie (sous forme d'ATP) produits par la chaine de transfert d'électrons
photosynthétiquessont consommés au cours du cycle de Calvin, comme résumé par

I'équation 4.2.

A I'heure actuelle, il est difficile d'identifier le mécanisme qui limite la vitesse de
photosynthése aux irradiances élevées (Pmax)- Ce mécanisme peut résider dans le cycle de
Calvin (Orellana et Perry 1992). Au coeur du cycle de Calvin, on trouve l'enzyme
RUBISCO (RuBP Carboxylase Oxygénase) qui catalyse I'étape de fixation du carbone sur
le ribulose 1,5-bisphosphate (RuBP), lequel est régénéré plus tard dans le cycle. Aux
faibles concentrations en CO2, RuBP est en concentration saturante et la vitesse de
fixation du CO: (réaction au noir) est limitée par l'activité de RUBISCO (i.e.
consommation de RuBP). Cependant, pour des concentrations élevées en COg, la fixation
de CO: est limitée par la régénération de RuBP (Ruuska et al. 1999). D'un autre cOté,
toujours pour des concentrations élevées en COz, des études montrent que les variations
de Pmax peuvent parfois étre mieux corrélées avec des changements dans la chaine de
transfert d'électrons photosynthétiques, plutét qu'avec l'activité de RUBISCO (voir Geider
et Macintyre 2002).
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4.2.1.d Photorespiration

Comme son nom l'indique, RUBISCO peut également catalyser I'oxygénation de RuBP:
c'est ce qu'on appelle la photorespiration. La photorespiration est une séquence spécifique
de réactions qui commence avec la formation de phosphoglycolate via I'oxygénation de
RuBP au site actifde RUBISCO, et qui peut conduire a I'excrétion de glycolate (Geider et
Macintyre 2002). Au lieu d'étre carboxylé, RuBP est oxydé par RUBISCO, avec au final
une diminution du rendement de la photosynthése. Chez certaines espéces de
phytoplancton, la photorespiration est responsable d'une diminution de l'incorporation de
carbone d'environ 20% a l'air et 30% sous Oz, en comparaison d'incorporations faites sous
Nz (Morris et Glover 1981). Bien que crucial chez les plantes vasculaires qui sont au
contact de I'air, ce mécanisme est considéré comme faible en milieu aquatique (Falkowski
et Raven 1997). En particulier, la photorespiration devient négligeable lorsque le CO: est
concentré aux abords des sites actifs de RUBISCO grace aux mécanismes de

concentration du carbone (Moroney 2002).
422 PhotoacclimatatioD du phytoplancton

Raven et al. (2000) distinguent trois types d'accomodations du phytoplancton au
changement des conditions lumineuses: la photorégulation, la photoacclimatation et la
photoadaptation. La photorégulation est issue d'une réorientation des ressources
énergétiques internes de la cellule qui n'implique pas de bris de structure ni de
biosynthése. La photoacclimatation est le résultat d'un changement dans le hombre ou la
taille des photosystemes impliquant la biosynthése de molécules protéines et
pigmentaires, mais sans altération du patrimoine génétique. Enfin, la photoadaptation est

la réponse génétique au changement de lumiere dans l'envirormement.

Dans les courbes PE, la photoacclimatation du phytoplancton est caractérisée par un
changement des paramétres photosynthétiques a® et/ou P"max '« Ce phénomene est
observé au cours d'expériences de laboratoire (Post et al. 1985 ; Prézelin 1992), et
d'expériences en condition in situ simulée (SIS: "simulated in situ" experiments; Harding
et al. 1986 ; Lizon et Lagadeuc 1998). Des modéles tentent de relier le changement des
paramétres PE a la structure et au fonctionnement de la chaine de transfert d'électrons
photosynthétiques (Geider et al. 1996 ; Zoimeveld 1997 ; Kana et al. 1997). En effet, la

photoacclimatation est essentiellement déterminée par la régulation de la synthése des

Pour une discussion récente sur la variation des paramétres PE, voir Behrenfeld et al. (2004).
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complexes pigments-protéines situés dans les antennes des photosystémes. Des études
suggerent que le "photo-détecteur" qui régit le niveau pigmentaire est la balance redox du
pool de plastoquinone (Maxwell et al. 1995 ; Masuda et al. 2002). L'efficacité de la chaine
intersysteme entre PSn et PSI, et en particulier I'état redox de ses composants, joue donc
un réle central dans la photoacclimatation ainsi que dans la photoinhibition (voir plus
haut). Les interactions entre les deux mécanismes font d'ailleurs l'objet de recherches
(Kana et al. 1997 ; Zonneveld 1998 ; Han 2002). L'idée n'est pas neuve de rassembler les
deux mécanismes dans un seul modéle, mais & notre connaissance aucune étude ne fait le
lien entre un tel modéle et l'incorporation de en incubateur comme nous le faisons au

chapitre 5.

Dans des milieux bien mélangés verticalement ou l'alternance lumiére-obscurité est
rapide, il est trés difficile de déterminer la mesure dans laquelle la photoacclimatation

prend place au sein de la colonne d'eau. Ce point précis est abordé au chapitre 7.
4.2.3 Respiration algale

La respiration est la somme des processus qui consomment Oz et produisent COz. Au
cours de la respiration algale, I'oxydation du carbone organique dans les mitochondries

fournit des substrats nécessaires a la croissance cellulaire (Falkowski et Raven 1997).

Chez certaines espéces de diatomées, on observe une vitesse de respiration deux fois plus
élevée a la lumiére qu'a l'obscurité (Weger et al. 1989). L'augmentation de la respiration
lors de la photosynthése est expliquée par le fait que la biosynthése des éléments
structuraux et fonctionnels, garantissant la croissance de la cellule, nécessite une
augmentation de l'activité mitochondriale. Cette activité pourrait se faire au dépend d'une
partie des produits de réserve constitués au cours de la photosynthése, comme proposé

dans le modéle de Lancelot et al. (2000).

La respiration algale peut étre exprimée comme la somme de deux termes: un terme de
maintenance et un terme de codt biosynthétique, ou terme de croissance (Langdon 1993,
Lewitus et Kana 1995). Le premier terme reflete la respiration de survie de la cellule
algale. Lorsqu'il est rapporté a la biomasse, ce terme de maintenance est constant et ne
dépend ni des variations de température ni de la longueur de la photopériode (Verity
1982). Toutefois, il varie fort d'une espece a l'autre (Langdon 1988). L'expérience montre
gue le deuxieme terme est dépendant de la vitesse de croissance de la cellule (Falkowski
et Raven 1997).
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424 Excrétion

L'excrétion phytoplanctonique est définie comme le relachage de carbone organique
dissous (DOC) extracellulaire au cours de la photosynthése (Malinsky-Rushansky et
Legrand 1996). Ces substances, qui peuvent représenter une fraction importante de la
production chez certaines espéces, constituent une source d'énergie facilement accessible
pour les microorganismes, en particulier les bactéries hétérotrophes (Brock et Clyne
1984 ; Otero et Vincenzini 2004).

Mague et al. (1980) proposent un schéma explicatif du processus d'excrétion dans lequel
la production de DOC extracellulaire est directement liée a la concentration du DOC
intracellulaire, et a la photosynthése. Cette conception de la dynamique intracellulaire est
proche de celle du modele de Lancelot et al. (2000), ou I'excrétion est proportionnelle a la
vitesse de photosynthése brute. Il faut également noter que la photorespiration, quand elle

prend place, est responsable de I'excrétion de glycolate (voir plus haut).

Par ailleurs, certaines espéces de phytoplancton, entre autres parmi les cyanobactéries,
sont connues pour produire des substances polymériques extracellulaires (EPS) sous la
forme de capsules attachées a la cellule, ou de colloides dans le milieu (Engel et al. 2002;
Otero et Vincenzini 2004). Dans le cas de la cyanobactérie Nostoc, les EPS sont
uniquement synthétisés lorsque le montant de carbone fixé par photosynthése est
supérieur a la quantité d'azote disponible. Les EPS constitueraient alors un puit pour le

carbone photosynthétique excédentaire en cas d'insuffisance d'azote.
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Kinetics of incorporation by phytoplankton in
a light gradient

Desmit X. & Vanderborght J.P.

Submitted to Marine Ecology Progress Sériés

Résumé

Depuis plus de cinquante ans, la technique du '“C a été largement utilisée pour mesurer la production
phytoplanctonique des systémes naturels. Cependant, les résultats issus de cette méthode peuvent étre
difficiles a interpréter, car la fixation du carbone est modulée par des mécanismes dépendant du temps et de
la lumiere: la photoacclimatation, la photoinhibition, et la respiration algale. Pour étudier cette dépendance,
un modele de circulation du carbone dans les cellules phytoplanctoniques a été développé en fonction de
l'irradiance et du temps. Quatre processus décrivent les dynamiques du *C, du "™C et de la chlorophylle a
dans un syteme fermé et mélangé: l'incorporation de carbone, le rejet de carbone (par la respiration algale),
la synthése de nouvelle chlorophylle a (modulée par la photoacclimatation), et la désactivation de la
chlorophylle a (contrdlée par la photoinhibition). Le modéle est comparé aux résultats expérimentaux
d'incorporation de "'C pour différentes dinées d'incubation et pour différentes irradiances. On montre que la
synthése et la désactivation de la chlorophylle a sontéquilibrées a une irradiance critique(Ec), qui
centrale dans la compréhension de la dynamique d'incorporation du '"C (et donc du '“C) par le
phytoplancton. Le rapport isotopique cellulaire, qui est fortement influencé par l'incorporation et le rejet de
carbone, détermine avec Ec les conditions dans lesquelles la production phytoplanctonique nette peut étre

évaluée a l'aide de la technique du "C.

Abstract

For more than fifty years, the “*0 technique has been extensively used to measure phytoplankton production
in natural Systems. However, results obtained with this method may be difficult to interpret, because carbon
fixation is affected by light- and time-dependent mechanisms such as photoacclimation, photoinhibition and

algal respiration. To explore this dependence, a model of carbon flow through phytoplankton cells has been

est

developped as a function of irradiance and time. Fourprocesses are considered to describe'”’C, "'C and

chlorophyll a dynamics ina closed, mixed System:carbon incorporation, carbon release (by algal

respiration), new chlorophyll a synthesis (modulated by photoacclimation), and chlorophyll a disabling
(driven by photoinhibition). The model is compared with the experimental results of *'C incorporations at
different incubation lengths and under varions light irradiances. It is shown that chlorophyll a synthesis and
disabling are balanced at a critical irradiance (Ec), which is central in understanding the dynamics of ‘*C
(and thus “'C) incorporation by phytoplankton cells. The cellular isotopic ratio, which is strongly influenced
by both incorporation and release of carbon, détermines, together with Ec, the conditions under which the

net phytoplankton production may be assessed by means ofthe “‘C technique.
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5.1 Introduction

Since it has been adapted by Steemann Nielsen (1952), the measurement of uptake
bas been the most popular method to estimate phytoplankton production in natural
Systems. This technique is still widely used hecause it is relatively easy and safe to
handle, and it is the most sensitive method available (Marra 2002). Provided a number of
assumptions, a model of carbon flow through phytoplankton cells may give an insight into
the major mechanisms responsible for the photosynthetic carbon fixation (Williams
1993b). In most studies, the "™C uptake by phytoplankton is only written as a light-
dependent process using the équations proposed by Jassby and Platt (1976) or Eilers and
Peeters (1988), for example. Most of the availahle information about the photosynthetic
parameters, which describe the photosynthesis-light response curve, is derived ffom this
approach. However, numerous critical comments have accompanied the use of the
technique (see for example Peterson 1980, Dring and Jewson 1982, Bender et al. 1987,
Williams and Lefévre 1996, Banse 2002). Especially, the difficulties to interpret results
ffom measurements have been pointed out, primarily because the carbon fixation is
affected by complex mechanisms, such as algal respiration (Weger et al. 1989, Williams
1993b, Langdon 1993, Marra 2002), photoacclimation (Harding et al. 1986, Geider et al.
1996, Zonneveld 1997, Macintyre et al. 2002), and photoinhibition (Platt et al. 1980,
Zonneveld 1998, Melis 1999, Han 2002). Moreover, the uptake rate ofand should
be considered as separate time-dependent functions, “because of the pathways of fixed
carbon within the cell, and the distribution of **0 between the cell and the environment”
(Marra 2002). Kinetic models of the uptake and recycling of both '*C and have
already been proposed (Hobson et al. 1976, Dring and Jewson 1982, Williams 1993b).
However, these models do not consider light-dependent processes such as
photoacclimation and photoinhibition, which induce changes in pigment concentration
that influence photosynthesis (Post et al. 1985, Kana et al. 1997), and which may in
addition be affected by one another (Zonneveld 1998). These light- and time-dependent
processes must be considered in order to understand results ffom measurements either
in the laboratory (Lewis and Smith 1983, Macedo et al. 2002), or in simulated in situ

experiments (Harding et al. 1986, Lizon and Lagadeuc 1998).

In this paper, results fi-om "~C-uptake experiments under varions irradiances and
incubation lengths are interpreted using a model of carbon fluxes through phytoplankton
cells. This model takes into account light- and/or time-dependent physiological

mechanisms . photosynthesis, photoinhibition, photoacclimation, algal respiration. It
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allows to explain some features of the photosynthetic-light response curve that are either

ignored or empirically treated by standard approaches.

5.2 Material and methods

Our experiment was conducted in april 2002 with water from the freshwater reach of the
tidal Scheldt estuary (Belgium), at km 125 inland from the coast of the North Sea. The
freshwater part of the estuary is a turbid and nutrient-rich environment, with suspended
solids concentration varying between 50 and 200 mg.L'* and nutrients concentrations of
about 600 pmol-N.L", 20 pmol-P.L", and 250 pmol-Si.L'"* in spring. The natural
assemblage of phytoplankton is dominated by diatoms (Muylaert and Sabbe 1999,
Muylaert et al. 2000).

The water was filtered through a 63 mesh net to eliminate zooplankton. A 100 ml sample
was then filtered on glass-fiber filter (Whatman GF/F) to analyze initial chlorophyll a
concentration by fluorometry following the JGOFS Protocol (IOC-SCOR 1994).
Dissolved inorganic carbon was estimated at 6.27 mmol.L"”, by in situ pH-metry, total
alkalinity, and température measurements. A solution of H*Coz' was spiked into the
main sample and an isotopic ratio of6.29 10" mol"*C.(mol'"C) was obtained. From this
sample, 32 subsamples of 50 ml were withdrawn and transferred into Corning flasks for
the measurement of uptake by phytoplankton. Four additional subsamples were used
for détermination of the dark uptake. The ""C-uptake experiment was performed in a
four ranks incubator fixed on a shaking plate, each rank fitted with eight aligned flasks.
The first flask was directly exposed to the light source (Sylvania Daylight F 8W/D) and
the light intensity decreased from the first to the eighth flask in each rank. The irradiance
was measured in the flasks using a quantum scalar irradiance meter (Biospherical
Instruments QSL 2100). Différences in light profiles between each rank were minimal.
After one hour of incubation, the eight flasks of the first rank were filtered on glass-fiber
filters, according to the JGOFS protocol (IOC-SCOR 1994). Filters were acidified with
100 pL of HCI 0.1 mol.L" before being transferred to scintillation vials. The other ranks
were filtered after respectively 5, 18, and 25 hours of light exposition. The ™C
incorporation was analysed in a scintillation counter after addition of Ready Safe®. Each
resuit may thus be referenced with respect to a unique couple of parameters (incubation
time, irradiance). From these results, we can thus extract either four photosynthesis-light
response curves (at increasing time), or eight kinetics of ""C uptake (at increasing

irradiance). The dark carbon fixation rate by chemoautotrophs (essentially nitrifying
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bacteria) was also measured. It exhibited a constant value during the whole experiment

(1.08 pg C . L" . h-).

5.3 Kinetics of incorporation

Classically, the résulta from ™~C-incorporation experiments under constant light are used
to estimate the biomass-specific phytoplankton production (P®), usually expressed in units
of pgC.pgChlorophylla".h*. Under a constant irradiance (E), P® may be defined by

équation 1, and is estimated with équation 2:

pB = B-" . A'"C/At Q)

PA = Ciso" . B-' .Y . A*C/At (2)
where AAC and A'™C are the quantities of respectively '"C and incorporated by
phytoplankton after a time period At, Ciso is the isotopic ratio of carbon in the

environment outside the cell, and y is the factor of isotopic discrimination for
photosynthesis (y = 1.05 according to IOC-SCOR 1994). Equation 2 is only valid if the
quantity of incorporated by cells under a constant irradiance varies linearly with time,
so that P® remains constant. Though it is often considered as implicit, the linear time-
course of incorporation is a crucial hypothesis to interpret experiments with

équation 2.

However, authors have shown that the incorporation of by cells does not always occur
at a constant rate, even under constant light (Marra et al. 1988, Williams 1993b). Among
the possible origins for this déviation, the process of algal respiration causes release to
the environment. At the beginning of the incubation, uptake dominates over

release. As the cellular stock of ""C increases with time, the "™'C uptake is progressively
counteracted by "*C respiration. The resulting incorporation rate decreases with time
towards a constant value. The stabilization is reached when the cellular isotopic ratio
("*C:~C) eventually becomes equal to Ciso- Considering only the algal respiration, the
relation between incorporated **C and time should thus be curvilinear, and équation 2

should actually not be applied.

On the other hand, experimental results show a more complex pattern (figure 1),
indicating that the algal respiration is not the only source of non-linear behaviour in "*C-

incorporation experiments : depending on the light intensity, the rate of "*C incorporation
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increases with time, is constant, or decreases towards zéro. This suggests the existence of
antagonistic interactions between processes, that are both light- and time-dependent, such
as photoinhibition and photoacclimation. Under high irradiances, photoinhibition is
responsible for the temporary inactivation of PSn reaction centers (Melis 1999). The
inactivation induces a decrease in the rate of photosynthetic électron transfert and in the
rate of carbon uptake. This decrease is not only a fiinction of irradiance but is also a
function of time (Baroli and Melis 1998). Photoacclimation also plays a role in
photosynthesis, by changing the chlorophyll a content in the cell in response to a
changing irradiance (Macintyre et al. 2002). As a conséquence, the photosynthetic

response to irradiance may vary, and the rate of carbon réduction may be altered.

Figure 1 : Quantity of ““C incorporated as a function oftime and under three different irradiances.

5.4 Modelling hypothesis

We have thus shown that the shape ofthe **C vs time curve is light- and time-dependent.
To further explore the complexity of this dependence a model of carbon fixation by
phytoplankton as a function of two independent variables (irradiance and time) has been
developped. The purpose of this model is to improve the classical approach based on
équations (1) and (2), by taking into account time- and light-dependent processes, as well

as algal respiration.
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The Environment
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Figure 2 : Schematic représentation of a phytoplanktonic cell exposed to light. Four of the variables

'"Cc, 'w'Cc, Chl**, and Chl*“ are illustrated as boxes (stocks). Four processes are illustrated
as arrows (fluxes): carbon assimilation, carbon release, chlorophyll a synthesis, and

chlorophyll a disabling.

The System of differential équations that underlies our model is based on the following
représentation of algal photosynthesis. When carbon is incorporated into the cell, it is
assumed to be immediately fixed as organic precursors (i.e. photosynthates). In previous
phytoplankton models (Lancelot et al. 1991, Geider et al. 1996), those precursors are
allocated either to chlorophyll a synthesis, or to the biosynthesis of proteins and
structures, or used to feed the energy storage reserve. In the présent paper, we only
consider two distinct pools of i.e. the carbon that is contained into chlorophyll a
molécules, and the remainder of cellular carbon (“Cc) that constitutes ail but the
chlorophyll a (see figure 2). This distinction is necessary to model chlorophyll a
synthesis, which is central to both photoacclimation and photoinhibition processes. The

sum ofthe two carbon pools is equal to the total C content ofthe cell ( Ctot)- We further
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make the approximation that "Ctot is equal to Ctm, meaning that the content ofthe cell
is always negligible in comparison to "C (see further the discussion of results on the
cellular isotopic ratio). The initial “Ctot is estimated on the basis of the initial chlorophyli
a concentration, assuming a chlorophyll axarbon ratio equal to 0.02 g chlorophyll a.(g
C)* at the beginning of the experiment. Basically, we assume that a part of the newly
incorporated '"*C is continueusly allocated to the synthesis of new chlorophyll a molécules
(see figure 2). This allocation is controlled by a coefficient (k) of carbon allocation for
chlorophyll a synthesis, which dépends on the irradiance intensity. Since
photoacclimation is theoretically determined by régulation of pigments synthesis (Kana et

al. 1997), the fluctuation ofk with light is seen, in this paper, to drive photoacclimation.

On the other hand, we consider photoinhibition to be the only loss term in the chlorophyll
a dynamics. We assume that the observable effect of photoinhibition is the resuit of both
damage and repair processes on the FSH reaction center (Melis 1999). In addition, we
hypothesize that, when a FSH reaction center is disabled by photoinhibition, the whole
chlorophyll a antennae of this FSH may be considered as inactivated as well. In other
words, this part of chlorophyll a ceases to be operational for photosynthesis, because the
electron-transfer machinery is unusable in this FSH. From this simplistic point of view,
the net resuit of photo-damages and repair processes affecting the photosynthetic units is
to generate a disabled fraction of the total chlorophyll a content. On the other hand, any
photosynthetically inactive chlorophyll a molécule is expected to remain in the cell, and
to contribute to a pool of measurable but photosynthetically useless chlorophyll a
molécules. Any new chlorophyll a molécule, synthesized by the cell, is considered to he
photosynthetically active. Starting from these principles, it is possible to write kinetic
équations describing the time dependence of both photosynthetically active chlorophyll a
(ChfAn), and photosynthetically inactive chlorophyll a (Chl*®). The total pool of
chlorophyll a (i.e. the measured concentration Chl**’) is the sum ofthe active and disabled

fractions of chlorophyll a.

The algal respiration may be modelled as the sum oftwo tenus: a maintenance term and a
growth term (Weger et al. 1989, Langdon 1993). We will show later that, under the
condition of continuons light exposition met in an incubator, the contribution of
maintenance respiration is low in comparison with the growth respiration. It has therefore
be neglected here. Growth respiration is taken as the product of a constant Rg by the

growth rate d’~Cc/dt.
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Looking now at the fate of **C, we make the assumption that it is merely a kinetic tracer,

that does not influence the overall mass budget of cellular carbon (Ctot = Ctot).
Nevertheless, describing the uptake requires the writing of an independent mass
budget. Strictly speaking, the book-keeping follows that of As a conséquence, we

should normally model a pool of chlorophyll a containing one or several "‘C atoms. We
chose to avoid this inextricably complex description and to neglect the contribution of

in the synthesis of new chlorophyll a molécules. This assumption is further justified in the
discussion part. Following the same subscript convention as for C, we thus write that
"Ctot = "~Cc. The release of is assumed to be only due to the algal respiration of " Cc,
i.e. the algal respiration of Ce multiplied by the varymg cellular isotopic ratio
(*Cc/’*Cc). However, a part of release may be due to excrétion. We assume that the

possible contribution of excrétion is included into the loss term due to respiration.

5.5 Model équations

According to the above hypothesis, the model équations for and chlorophyll a

dynamics at constant irradiance in a closed, mixed System are;

dChlI™=Vdt - s.k.d”Cc/dt - b.E.ChI" ©))
dChl"Vdt = Db.E.Chf (4)
d* Cc/dt = Chr*. SCAR - (k+ Rg). d™Cc/dt (5)
d~'Cc/dt =  Ciso. Chl":*. SCAR - "Cc/"Cc . Rg. d”Cc/dt (6)

The définition and units of the variables and parameters used are detailed in table 1. Note
that, in order to simplify the writing of the équations, we consider that the isotopic
discrimination is negligible (y = 1). We also assume that the isotopic ratio of the solution
(Ciso) is constant at the experimental time-scale. The first term in équation 3 is the rate of
new chlorophyll a synthesis, which is both time-dependent (through the variation rate of

Ce) and light-dependent (through k, see above). The second négative term is the rate of
Chin disabling due to photoinhibition. This rate is proportional to both Chl** and E. The

index of photoinhibition, b, is assumed to be constant at ail light intensities and at ail time.
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Notation

Chl
Chl
Chl

SCAR

MCc"
Chr”

Ciso

k

1<2

Table 1 :

Inde pendent variables

In'adiance intensity (PAR)
Time

Variables

Active chlorophyll a concentration

Disabled chlorophyll a concentration (by photoinhibition)
Total chlorophyll a concentration

Cellular MC concentration (excepted the *AC in Chl ™)
Cellular "»C concentration

Spécifie inorganic Carbon Assimilation Rate
Coefficient of carbon allocation to chlorophyll a synthesis

=1+Rg+k

Constants

Initial cellular concentration (excepted the "*C in Chl”)
Initial chlorophyll a concentration

Initial chlorophyll axarbon ratio

Isotopic ratio of carbon in the environment of the cell

Chlorophyll to carbon ratio in the chlorophyll a molécule (in mass)

Index of photoinhibition
Constant for grovrth respiration
First constant for coefficient of C allocation to ChP™*

Second constant for coefficient of C allocation to ChP**

Chl““’-spécifie efiiciency of carbon incorporation

Kinetics of*‘C incorporation

Value

Variable
Variable

(t,E)
f(t.E)
f(t,E)
f(t.E)
f(t,E)
f(E)
f(E)
f(E)

1135.94
23.06
0.02
6.29 10"
1.352
0.001
0.31
0.0379
0.0036
0.059

Units

pmol quanta . m” . s"
h

pg chlorophyll a . L™

pg chlorophyll a . L'

pg chlorophyll a . L"

pg ""C . L"

pg "“C . L-

pg *C . pg Chiv~™—  h™
none

none

pg 'c. L
pg chlorophyll a . L"

g chlorophyll a . g C*
mol "‘c . mol

g chlorophyll a . g C’
mt.s. (h. pE)"

none

none

(pmol quanta . m'~ s™)”
pg '=C. (pg ChP=) . h"
(pmol quanta . m* . s'h*?

Symbols, définitions and typical units of the variables and constants in the model

Equation 4 reproduces this term with opposite sign. In équation 5, the first term is the rate

of

assimilation due to photosynthesis.

SCAR stands for “Spécifie Carbon

Assimilation Rate™. It is expressed per mass of **C incorporated per unit mass of active

chlorophyll a and unit time, and is therefore a fimetion of light intensity only. The

négative term in équation 5 is the rate of '*C loss due respectively to new chlorophyll a

synthesis and to growth respiration. Equation 6 is built as équation 5, but it takes into

account the isotopic ratio of the solution and of the cell, and neglects the contribution of

to the synthesis of new chlorophyll a molécules. When Ciso is considered as a
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constant, the System of differential équations can be solved analytically (see table 2,

équations 7 to 10).

Chr(t)
®
“Ce (t)

Chr(t)

dChI'vdt =Chl° . A

d~Cc/dt = Chl° . SCAR . s" . exp (A.t/s)
d‘“Cc/dt = Chl° . SCAR . Ciso (1 + Rg)'™ exp (A.t/s) . (1 + Rg .
A = e.k.SCAR - s.b.E
B = Chl°. SCAR/ (~Cc°.A)
W= 1 + B.(exp(At/ls) - 1)
Table 2 : Analytical solutions from the System ofdifferential kinetic équations
5.6 Results and discussion

= Chl°

= 'Cc° .

= '“Cc° .

= Chl°

exp(A.t/s)
W
W . Ciso.s. (+Rg)" . (1 - W

A" . (e.k.SCAR. exp(A.t/s) - s.b.E)

. s" . exp (A.t/s)

(7)
(8)
(9)

(10)

(11)
(12)

(13)

(14)

(15)

(16)

As stated above, *C-uptake experiments bave been performed at 8 irradiances and 4

incubation lengths. Model results based on the experimental data are presented as 8

kinetic curves. Each curve corresponds to one particular irradiance (figure 3 a and b). An

interesting feature is that the curves exhibit increasing rates of "*C fixation with increasing

irradiance, until a critical value is reached around 200 pmol quanta.m’.s" (figure 3 a).

Beyond this critical irradiance, the "*Cc variation rate still increases at the beginning of

the incubation, but becomes equal to zéro after a few hours (figure 3 b). According to the

98



Kinetics of**C incorporation

model équations 5 and 6, this is only possible when SCAR or are equal to zéro.
Since SCAR, by définition, is only equal to zéro at null irradiance, Chi™* must be equal to

zéro as a conséquence of photoinhibition.

(a) m 31
0 45
0,4 X 66
A 97
11 0 141
03 mod 31
9 ------ mod 45
Lo mod 66
6 6z mod 97
------ mod141
0.1
10 20 30

Incubation time (h)

X 206
o 301
= 440

----- mod 301
----- mod 440

Figure 4 ; Variation of cellular *C as a function of
irradiance and at four incubation lengths. Dots represent
experimental results (same as in figure 3), and Unes are

the model results.

Figure 3 . Variation of cellular "*C as a function of time and
under eight irradiances; (a) from 31 to 141 pmol quanta.m”.s"’,
and (b) ffom 206 to 440 pmol guanta.m’».s". Dots represent
experimental results, and Unes are the model results for the

corresponding irradiances.

The time-dependence of photoinhibition is clearly noticeable in the évolution of "*Cc with
irradiance: in figure 4, the same experimental results are now represented as a function of
irradiance for varions incubation lengths. Due to photoinhibition, a maximum value
appears in the ""Cc vs E curves. With increasing incubation length, this maximum

undergoes a progressive shifl towards lower irradiances.

To fit the experimental data with our model, we adapted the values of SCAR and k for
each irradiance. Interestingly, the resulting variations of SCAR and k with irradiance
exhibit consistent évolutions. The light dependence of SCAR is almost linear and is very

close to the P®-E relation (figure 5 a), when is estimated after one hour of incubation
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using équation 2. This similarity may be interpreted as follows: for very short incubation
lengths (Ih), the isotopic ratio in the cell is still close to zéro and Chl““ is still close to

the initial chlorophyll a concentration (Chlo). Equation 6 can thus be written as:
d”Cc/dt = Ciso. Chlo. SCAR a7

which is équivalent to équation 2 as long as P® = SCAR. Note that, for a very short length
of incubation, when neither respiration of "C, nor photoinhibition, nor photoacclimation
has occurred significantly, may also be assimilated to the gross phytoplankton

production (GPP), as pointed out by previous authors (Williams 1993a, Marra 2002).

Figure 5 : (a) Représentation of SCAR as a function of irradiance. Also, the biomass-specific
production P® is presented, as estimated after one hour, to show the similarity with SCAR.
(b) Exponential decrease of k with irradiance. This light-dependence ofk is associated with

photoacclimation mechanisms.

Equation 5 can be rewritten as
SCAR = (1 +Rg+k) (Chr) .d™Cc/dt (18)

Since SCAR and k remain constant at a given irradiance, this équation shows that Chi®***

[0 .
and d " Cc/dt must vary proportionally to one another.

«

The rate of inorganic carbon incorporation is known to be saturated under high
irradiances. As a conséquence, the light dependence of SCAR should normally be
described with a classical hyperbolic or exponential formulation, such as the ones

proposed by Jassby and Platt (1976). In the présent paper, however, we model SCAR as a
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linear function of light (équation 19), because the plateau-value is not observable at the

experimental light intensities.

SCAR = X.E - 05 (19)

w*here we define A as the spécifie efficiency of carbon incorporation by active chlorophyll

a (the term 0.5 fits the zéro intercept ofthe SCAR vs E régression of figure 5 a).

As stated above, the coefficient of carbon allocation for chlorophyll a synthesis is also
light dépendent (figure 5 b) and has been adjusted using an exponentially decreasing

function.
k = kl.exp(-k= E) (20)

This formulation corresponds to the hypothesis that, at high irradiance, the synthesis of
new chlorophyll a becomes repressed by the mechanism of photoacclimation (Macintyre
et al. 2002). In the same conditions, photoinhibition disables photosynthetically-active
chlorophyll a. In this context, the repression of chlorophyll a synthesis may appear as a
poor strategy for the cells. However, according to Geider et al. (1997), the down
régulation of pigment content occurs as a means ofreducing photoinhibitory damage. Our
hypothesis is that the disabled chlorophyll a molécules are still présent in the antennae of
the damaged FSH. There is thus no need for the cell to synthesize more chlorophyll a
molécules at high irradiances, but instead, the cell must replace photo-damaged PS 11
structures such as the DI protein (Melis 1999). From this point of view, the
photoacclimation mechanism actually appears as an efficient strategy. The similarity
between our équation for chlorophyll a synthesis (équation 3) and the one presented by
Geider et al. (1997) should be pointed out. Both équations introduce a “coefficient of
carbon allocation to chlorophyll a synthesis”, respectively designated by k in this paper
and by p in Geider et al. This similarity suggests that k is comparable with p, which is
regulated by the ratio of achieved to potential photosynthesis (i.e. regulatory ratio), and
hence, by the redox State ofthe plastoquinone pool in the chloroplasts (see also Falkowski
and Raven 1997). Interestingly, though k and p are introduced following two very
different approaches, the light-dependence of k, according to our experimental data, is the

same as the variation of p, namely it decreases when irradiance increases.
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Figure 6 : Modelled variation of Chl*** as a function of irradiance at four incubation lengths. Chi®” is
maximum at the optimal irradiance Eop,, which does not dépend on the incubation length.

The critical irradiance (Ec) is the irradiance at which ail curves are concurrent.

The relations between SCAR, k and irradiance (équations 19 and 20) allow us to estimate
the value of the critical irradiance (Ec), which appears in the graph of Chie™ vs E (figure
6). Under the critical irradiance, Chf remains constant at any time. By setting to zéro the

variation rate of Chi*™* (i.e. A =0 in équation 14, table 2), we obtain:

e.k.SCAR - (1+Rg+k).b.Ec = 0 (21)

Solving numerically this équation leads to a value of Ec close to 218 pmol quanta.m' .s',
for the studied natural assemblage of phytoplankton. At this irradiance, the rate of
chlorophyll a synthesis is precisely equal to the rate of active-chlorophyll a disabling by
photoinhibition. At lower irradiances, the synthesis of chlorophyll a is more intense than
its disabling, then both Chi®*" and the rate of carbon uptake increase with time. Above the
critical irradiance, photoinhibition overrides chlorophyll a synthesis, and the stock of
Chf* decreases with time. Our model predicts that almost ail photosynthetically-active
chlorophyll a becomes disabled after hours of exposure at high irradiance. The variation

rate ofthe cellular carbon becomes then equal to zéro (figure 7).
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Time (h)

Figure 7. Evolution ofthe instantaneous rate

31
45
66
97
141

206
301
440

of net photosynthetic carbon fixation as a

function ofirradiance.

Figure 8 :  Evolution ofthe cellular isotopic ratio as a function of
time at eight irradiances: (a) from 31 to 141 pmol quanta.m".s",
and (b) from 206 to 440 pmol quanta.m"”.s'V The isotopic ratio in
the environment (Cj,0), considered as a constant value (6.29 10"

mol'~*C/mol'~C), is defined by the horizontal Une.

The dynamics of carbon incorporation and release strongly influences the variation of the
cellular isotopic ratio. At low irradiances, this ratio increases with time, and tends to reach
the isotopic ratio of the environment Ciso (figure 8 a). Above the critical irradiance, the
cellular isotopic ratio never reaches Ciso, but tends towards a lower value due to the
complété disabling of active chlorophyll a (figure 8 b). This behaviour may lead to a false
interprétation of the results from "~C-uptake experiments. It is commonly accepted that,
after a long incubation length, the technique gives an estimate of the net
phytoplankton production (NPP) (Bender al. 1987, Williams 1993b). However, this is
only justified when the cellular isotopic ratio is equal to Ciso, so that ail "C and '"*C fluxes
are strictly proportional. Our model shows that it becomes impossible, above the critical

irradiance. As a conséquence, the NPP cannot be measured by a standard ""C-uptake
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experiment performed above the critical irradiance. Note that our model introduces an
approximation in the **C budget by neglecting the contribution to chlorophyll a
synthesis. As a resuit, even at low irradiance (< Ec), the cellular isotopic ratio does not
perfectly reach Ciso- The departure between the curves and their theoretical asymptote at
Ciso can, however, hardly be seen on the graphs in figure 8. This justifies a posteriori our
approximation that the contribution of in the synthesis of new chlorophyll a molécules
is negligible. At this stage, it is also possible to justify our hypothesis regarding
maintenance respiration. We consider that spécifie maintenance respiration may vary
between 5.10”* h* and 1.10* h” for diatoms (adapted from Langdon 1993). By
comparison, the lowest value of the spécifie growth respiration computed from model
results (at 30 pmol quanta.m'*.s*) is equal to 1.10"* h"™. For higher irradiances, the

dominance of growth respiration is even greater.

To go further in our interprétation of the carbon dynamics, we observe that the rate
d'“Cc/dt (figure 7) is the net instantaneous rate of carbon fixation by phytoplankton,
which can be estimated at any time and for any irradiance (équation 12). It is obviously a
net rate since it includes the processes of carbon incorporation and algal respiration. Also,
it is modulated by the processes of photoinhibition and photoacclimation, via the
dynamics of chlorophyll a. One will want to link the présent model to the classical
concept of NPP. The instantaneous rate d*Cc/dt does not correspond to this concept,
since it does not integrate the sum of ail carbon fixed during the incubation, but it only
represents the State of the dynamics of carbon fixation after a chosen period of light

exposition. NPP is by définition equal to :
NPP = 710 .[*"Cc () - ““Cc (0)] (22)

where x is the time length of light exposition. At constant irradiance, NPP can simply be
computed by combining équations 8 and 22. This has been done over time periods
ranging from 1 to 25 hours (figure 9). For short incubation length, no maximum in the

NPP VS E curve is reached within the computing range.
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Figure 9 : Light-evolution of the net phytoplankton production (NPP) when computed over a time
period of Ih, 5h, 18h, 25h. The critical irradiance (Ec) is the irradiance at which all curves

are concurrent.

As the incubation length increases, two features are noticeable. First, a maximum NPP
appears, and the irradiance corresponding to this maximum NPP progressively shifts
towards lower values. Ultimately, it reaches the irradiance at which is always at its
maximum (Eopt, in our case 105 pmol quanta.m'*.s", cf. figure 6). Secondly, the value of
NPP at high irradiance drops markedly until a plateau is reached when no more ChP*\ is
available. Once again, the existence of a convergence point appears as the conséquence of

the critical irradiance.

5.1 Conclusions

From past experimental and theoretical approaches, we know that the incubation length
influences the results of "~C-uptake experiments. As stressed by other authors, the
classical experiment, which provides a P-E curve for a single incubation time, may be
used to assess the GPP ifthe duration of incubation is small (~ 1 hour max). However, if
we want to estimate phytoplankton production in natural Systems, where it is subjected to

time-varying environmental factors, we should link "*C results to a physiological
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description of photosynthetic carbon fixation. The model presented here allows to
interpret the curves obtained for different incubation lengths (1 to 24 hours), and at
different (but constant) irradiances. Provided a number of assumptions, this model of
carbon flow may be used to describe some properties of the photosynthetic response to
light, leaning upon the following parameters: the spécifie carbon assimilation rate
(SCAR), the constant for carbon allocation to chlorophyll a synthesis (k), the critical
irradiance (Ec), under which chlorophyll a synthesis is balanced by chlorophyll a
disabling, the optimum irradiance (Eopt), under which the active chlorophyll a always
exhibits its maximum, and the cellular isotopic ratio, which provides informations about

the status of "C uptake.

From the experimental point of view, extended periods of light exposition are interesting
because they reveal the sensitivity of phytoplankton to photoinhibition, and its ability to
perform photoacclimation. Especially, these processes often remain insignificant during
short-time incubations. The présent model may help to take them into account when
interpreting "*C results, by providing time-dependent évolution of net carbon fixation by
phytoplankton. This is of course at the cost of the extended incubation length needed for
the model calibration. Future researches will have to validate the chlorophyll a évolution,
by comparing Chl*°* to fluorimetric measurements of chlorophyll a during the incubation.
Also, a loss term in carbon and chlorophyll a dynamics could be added to account for

phytoplankton mortality.

Longer experimental procedures such as the one presented here caimot easily replace the
classical P-E curve measurement, especially when performed in the field. However, this
experiment allows to assess an optimal incubation length and a maximum irradiance
range, with respect to the studied population or assemblage of phytoplankton. Ideally, the
présent approach has to be complementary to other ones such as, for instance, the oxygen
techniqgues (’*0 and O: light dark bottle) or the fluorescence techniques. Carbon flow
through phytoplankton cells is only one aspect of photosynthesis, but the technique
might still be the best tool to explore it, as long as its interprétation can lean upon a

relevant description of photosynthetic processes.
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Chapitre 6

Spécificités du systeme estuarien . impact sur la

modéelisation de la croissance phytoplanctonique

Introduction

Ce chapitre expose les résultats de quelques expériences-clés qui ont été mises sur pied
pour répondre a des questions précises concernant la production primaire en milieu
estuarien. L’estuaire de I’Escaut est turbide, riche en nutriments, exposé a des variations
de salinité et de hauteur d’eau, et il est considéré comme bien mélangé verticalement.
Dans ce contexte spécifique, nous souhaitons apporter une réponse a une série de
guestions précises concernant la production et la mortalité phytoplanctoniques. Nous
commencons par aborder la question de l’incorporation de carbone au noir par le
phytoplancton. Cette question est importante pour le calcul de la production intégrée sur
la profondeur dans I’estuaire de I’Escaut. Nous apportons ensuite des réponses a certaines
questions relatives a la mortalité du phytoplancton dans les eaux oligohalines. Sont ainsi
abordés I'impact du stress salin sur la croissance du phytoplancton, ainsi que celui du
grazing du phytoplancton par le zooplancton dans les eaux sauméatres. A la faveur de deux
expériences d’incorporation, dont I’'une est effectuée in situ et I’autre en incubateur, nous
faisons le point sur les effets de la photoinhibition dans un milieu naturel tel que I’estuaire
de I’Escaut. Enfin, nous évaluons, de facon théorique, I’'impact d’une remise en
suspension de la chlorophylle a sur I’estimation de la production brute du phytoplancton
intégrée verticalement. L’ensemble de ces observations, et des conclusions que nous en
tirons, seront utilisées dans les chapitres suivants pour modéliser la production

phytoplanctonique dans I’estuaire de I’Escaut.
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6.1 L'incorporation de carbone au noir par le phytoplancton

6.1.1 Introduction

Lorsque I’on mesure la photosynthése par la technique du *'C, I'une des étapes de
I’interprétation des résultats consiste a soustraire de I’incorporation totale de "‘C celle qui
prend place dans I'obscurité. On différencie ainsi en principe I'activité exclusivement
phototrophe des activités qui peuvent se dérouler au noir (i.e. chémoautotrophes,
hétérotrophes). Toutefois, nous voulons vérifier que le phytoplancton n’incorpore pas de
carbone au noir en s’appuyant sur ses réserves d’énergie. Cette question est capitale dans
le cas de I’estuaire de I’Escaut, ou I'épaisseur de la couche euphotique est faible en
comparaison de celle de la profondeur de mélange, et ou les cellules de phytoplancton
sont entrainées dans des cycles verticaux au cours desquels les algues sont alternativement
soumises a l'obscurité et a la lumiére. Nous avons donc mis au point une expérience
simple pour s’assurer que le phytoplancton n’incorpore pas de carbone au noir, méme
dans le cas ou il vient d’étre exposé a la lumiere. La réponse a cette question présente
d’autant plus d’intérét qu’elle influence également VI’interprétation de I’activité
chémoautotrophe nitrifiante. Au chapitre 3, nous avons en effet retenu I’hypothése que
I'incorporation de au noir dans l’estuaire de I’Escaut peut étre pour l’essentiel

attribuée a I’activité nitrifiante, et dans une moindre mesure a I’activité hétérotrophe.

6.1.2 Matériel et méthode

Le principe de I’expérience est de comparer I’incorporation de *C par le phytoplancton
dans trois conditions d’exposition a la lumiére. Nous travaillons sur des séries de 2 a 3
flacons afin de tenir compte de la dispersion statistique des résultats liée a la technique. Le
phytoplancton a été prélevé a Sint-Anna (Antwerpen) respectivement le 23/05/2001 et le
21/06/2001, pour la premiere et la seconde expérience. La premiére expérience dure cinq
heures. Pendant ce temps, une premiére série de flacons est exposée 2.5 heures a une
intensité lumineuse constante puis placée au noir jusqu’a la fin de I’expérience. Une
deuxiéme série de flacons est placée de facon répétée a la lumiére puis au noir avec des
pas de temps de 30 minutes, de sorte qu’au total le phytoplancton est également exposé a
la lumiére durant 2.5 heures. La derniére série de flacons est soumise & I’obscurité
pendant la durée totale de I’expérience. Un éventuel écart entre les résultats des deux
premiéres séries pourrait mettre en évidence une stimulation éventuelle de I’incorporation

au noir de par le phytoplancton, juste aprés son exposition a la lumiére. La troisieme
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série nous permet d'évaluer I'incorporation totale au noir que nous soustrayons des autres
résultats. Pour ce qui concerne la seconde expérience (21/06/2001), elle a été effectuée sur
une durée totale de six heures plutdt que cing. Les durées d’exposition a la lumiére ont été
adaptées a trois heures pour les deux premiéres séries de flacons. Une série
supplémentaire de flacons a de plus été exposée a la lumiére pendant trois heures puis

immédiatement filtrée.

6.1.3 Résultats et discussion

Au vu des résultats de la figure 6.1, et compte tenu de la dispersion non-négligeable des
pics autour de la valeur moyenne de chaque série, il est difficile de mettre en évidence une
incorporation phytoplanctonique de a I'obscurité. Ceci est d’autant plus vrai que les
différences apparentes entre les résultats obtenus sous lumiére continue et sous alternance
de lumiere-obscurité sont de signe opposé dans les deux expériences (figure 6.1 a et b).
On aurait tendance a voir a la figure 6.1 b une augmentation des quantités incorporées
pour les échantillons exposés plus souvent au noir. Mais cette observation est contredite

par la figure 6.1 a, ou c’est I'inverse qui se produit.

Figure 6.1 : Incorporation de "*C par le phytoplancton de Sint-Anna, (a) le 23/05/2001 sur 2.5 heures
d’exposition a la lumiére, et (b) le 21/06/2001 sur trois heures d’exposition a la lumiere.
Les mesures ont été reproduites pour tenir compte de la dispersion statistique sur la mesure

d’incorporation (différence de hauteur entre les pics d’une méme couleur).
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Les quantités de incorporées au noir sont tellement faibles par rapport aux gquantités
incorporées a la lumiére, qu’elles sont plus petites que I’écart statistique entre les pics.
Nous savons qu’une partie au moins de ce qui est incorporé au noir est due a I’activité
nitrifiante (Billen 1976). Pour le reste, cette expérience ne permet ni de confirmer ni
d’infirmer I’'hypothése que nous avions retenue au chapitre 3, et selon laquelle
I'incorporation de bicarbonate au noir est essentiellement due a la nitrification. En
revanche, nous pouvons conclure avec certitude que, méme si le phytoplancton
incorporait au noir, les quantités enjeu seraient parfaitement négligeables par rapport a ce
qui est incorporé a la lumiere. Il faudrait imaginer des conditions improbables en réalité
pour qu’une éventuelle contribution du phytoplancton au noir s'avere significative dans

les bilans d’incorporation de carbone de la colonne d’eau.

6.2 L'effet de la salinité sur la production primaire

6.2.1 Introduction

Certains auteurs ont montré qu’une variation de la salinité peut affecter significativement
les performances du phytoplancton dans des milieux extrémes, lorsque la salinité varie de
1 & 150 (Henley et al. 2002). En revanche, il avait été montré auparavant que certaines
especes de diatomée résistent a des variations importantes de la salinité (variation de 1 a
68 ; Williams 1964). Aux plus petites échelles de variation, telles que celles rencontrées
dans les estuaires tidaux, il est généralement admis que la salinité 5 constitue une barriére
mortelle, tant pour le phytoplancton d’eau douce que pour le phytoplancton marin (Kies
1997). Il s’avere que la diversité des espéces d’eau douce diminue fortement a la salinité
5. En revanche, des changements de salinité de faible amplitude, mais qui se produisent
régulierement avec des fréquences de I'ordre du jour, sont considérés comme un facteur

stimulant la diversité des espéces d’eau douce (Floder et Bums 2004).

Dans l'estuaire de I'Escaut, la salinité varie de 0 a 30 entre les eaux douces de I'amont et
les eaux salées de la plume. Cette variation de salinité a un effet prononcé sur la
composition des espéces le long de I’axe longitudinal (Muylaert, Sabbe et al. 2000). On
distingue des espéces d'eaux douces, d’autres especes présentes dans les eaux
oligohalines, et des espéces d’eaux marines qui pénétrent dans I’estuaire par I’aval. Entre
les salinités 0 et 5, dans la région du maximum de turbidité, la concentration en
chlorophylle a diminue brutalement, et passe de 55 a 7 pg/1 (cf. chapitre 3, planche E e).

Indépendamment de toute considération concernant la composition des espéces algales et
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leur diversité dans I'estuaire, nous voulons savoir si I’laugmentation de la salinité peut étre
a l'origine de la décroissance de la biomasse algale a cet endroit. Nous avons donc mené
deux expériences d'incorporation de a salinité variable, afin de mesurer l'effet
potentiel d'une augmentation de la salinité sur la production du phytoplancton de la zone

oligohaline.

6.2.2 Matériel et méthode

Le phytoplancton a été prélevé a Sint-Anna (Antwerpen) durant I'étale de marée basse le
8/6/2001 et le 27/6/2001. Dans les deux cas, du NaCl est ajouté dans les flacons de fagcon
a obtenir différentes salinités. La salinité est mesurée a l'aide d'un conductivimetre dans
chaque bouteille aprés I'ajout de sel. Les bouteilles sont exposées a 180 pE.rn' .s' durant
respectivement 3h00 et 3h30 pour la premiére et la seconde expérience. Deux duplicats
sont mesurés pour chaque salinité, et l'incorporation au noir est soustraite de chaque
mesure afin de tenir compte de la production bactérienne. La premiére incubation
(8/6/2001) est effectuée juste apres l'ajout de sel, la salinité des flacons variant de 1 a 10.
La seconde incubation (27/6/2001) est effectuée 24 heures apres I'ajout de sel, la salinité
variant de 1 & 27. Pendant ces 24 heures, les bouteilles sont stockées au noir a la

température de I'Escaut.

6.2.3 Résultats et discussion

Les résultats de la figure 6.2 a montrent que le stress salin ne provoque apparemment pas
une lyse brutale des cellules sur trois heures d'incubation. Toutefois, la production
phytoplanctonique fait I'objet d'une diminution de 18 % lorsque la salinité passe de 1 a 10.
Sur le graphe de la seconde incubation (figure 6.2 b), une variation de la salinité engendre
également une diminution de la production phytoplanctonique, mais cette diminution n'est
pas linéaire. Dans la deuxieme expérience, le phytoplancton est préalablement resté
exposé aux houvelles conditions salines pendant 24 heures. Ceci pourrait jouer sur
I’apparente stabilisation de la courbe aux basses salinités, par comparaison avec la droite
descendante de la premiére expérience. En revanche, lorsque la salinité passe de 1 a 27, la
production phytoplanctonique s’écroule; elle tombe a 12 % de sa valeur initiale. Mais
cette situation, ou le phytoplancton d'amont est exposé a une telle salinité, n'est pas censée
se produire dans les conditions naturelles. En conclusion, malgré des conséqguences
indéniables sur la production phytoplanctonique, le stress salin ne peut pas expliquer a lui
seul la diminution brutale de la biomasse algale dans la région oligohaline, entre les

salinités 1 et 5 (voir planche E e).
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Figure 6.2 ;. Vitesse d’incorporation du carbone par le phytoplancton de Sint-Anna (prélevé a une
salinité de 1) pour différentes augmentations de la salinité par ajout de NaCl. (a)
Prélevement du 8/6/2001. (b) Prélevement du 27/6/2001 ; I’incubation commence 24
heures aprés I’ajout de sel. Dans les deux cas, le premier point est le résultat d’une mesure
a la salinité du prélevement. Les losanges sont les résultats de mesure, et les ronds sont la

moyenne des valeurs obtenues a chaque salinité.

6.3 Le grazing du phytoplancton par le zooplancton

6.3.1 Introduction

Le grazing du phytoplancton par le zooplancton pourrait constituer un facteur de controle
significatif de la biomasse algale, et donc de la production phytoplanctonique dans
I’estuaire de I’Escaut. Il est reconnu qu’une communauté de copépodes se développe dans
les eaux saumatres de I’estuaire, aux environs de la salinité 10 — 15 (Soetaert et Van
Rijswijk 1993 ; Soetaert et Herman, 1994). Toutefois, I’activité des copépodes ne s’étend
pas sur tout I’estuaire (Heip et al. 1995). Kromkamp and Peene (1995 ID 263) éliminent
I’hypothése d’un grazing du phytoplancton par le zooplancton dans la région oligohaline,
ou se situe le minimum d’oxygéne dissous (Antwerpen, km 70-80). En effet, la qualité de
I’eau y est trop peu propice au développement du mésozooplancton. En revanche, comme
nous I’avons déja évoqué au chapitre 3, le grazing des diatomées par le protozoaire
Asterocaelum est possible aux faibles salinités selon Muylaert, Van Mieghem et al.

(2000). Dans le but d’expliquer la décroissance de la chlorophylle a dans cette région.
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nous avons voulu mesurer le grazing du phytoplancton par le zooplancton, sans
distinction des espéces, dans les eaux oligo- et mésohalines de I’estuaire. Pour ce faire,

nous avons utilisé la technique de mesure par dilutions proposée par Landry & Hasset

(1982).

6.3.2 Matériel et Méthode

Le principe de la méthode est de mesurer la production phytoplanctonique en présence du
zooplancton, en diluant les organismes avec de l’eau filtrée provenant du milieu naturel.
Selon Landry & Hasset (1982), la dilution réduit la probabilité et, en conséquence, le taux
de rencontre entre phytoplancton et zooplancton. En portant en graphique la vitesse de
variation de la production algale en fonction du facteur de dilution, la pente de la droite de
régression livre théoriguement la vitesse de grazing. La vitesse réelle de croissance du
phytoplancton est estimée comme la vitesse apparente de croissance extrapolée a 100 %

de dilution (i.e. absence de grazers). L’approche repose sur quelques postulats .

La vitesse de croissance du phytoplancton n’est limitée ni par les nutriments, ni

par une dépendance envers la densité de phytoplancton.
La croissance phytoplanctonique est exponentielle.

La vitesse de consommation par le zooplancton est linéaire par rapport a la

concentration en phytoplancton (i.e. le degré de dilution).

Nous avons suivi le mode opératoire en tout point, a ceci prés que I'eau n’a jamais été
tamisée avant I’expérience. En effet, nous mesurons volontairement I’activité totale de
tous les grazers, et pas seulement celle du microzooplancton. L’expérience a été
reproduite pour différents échantillons prélevés le long de I’estuaire afin d’établir un

profil longitudinal du grazing.

6.3.3 Résultats et discussion

L’évolution longitudinale du grazing (figure 6.3) est marquée par une faible activité
zooplanctonique dans la région du maximum de chlorophylle a, ou I’on observe

également le minimum d’oxygéene dissous.
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Figure 6.3 ; Evolutions longitudinales du pourcentage de grazing (en % de la production
phytoplanctonique), de la chlorophylle a, et de I’oxygene dissous (en % par rapport a la

concentration de saturation) dans I’estuaire de I’Escaut, en juillet 2000.

L’activité zooplanctonique augmente avec I’oxygéne dissous, jusqu’a un maximum de 80
% de la production phytoplanctonique a la salinité 15. Sur ce graphe, le grazing est
parfaitement négligeable aux faibles salinités. L’activité de Asterocaelum telle
qu’évoquée par Muylaert, Van Mieghem et al. (2000) n’est donc pas du tout reflétée dans
nos résultats. Il faut cependant préciser que la technique des dilutions est peu adaptée aux
estuaires, en particulier dans la région du maximum de turbidité. La technique ne permet
de mesurer la vitesse de grazing que comme un pourcentage de la production
phytoplanctonique, ce qui signifie qu’on ne mesure que la consommation zooplanctonique
qui affecte le phytoplancton vivant. Cette technique néglige donc le grazing par le
zooplancton des particules détritiques et du phytoplancton mort. D’autre part, le postulat
d’une vitesse de consommation linéaire par rapport au phytoplancton a été mis en doute,
et il est de plus en plus commun de considérer la réponse du zooplancton comme non-
linéaire envers le degré de dilution (Dolan et al. 2000). A ce stade, nous pouvons tout au
plus conclure que nos résultats vont dans le sens d’un grazing non-négligeable par les
copépodes, dans les eaux mésohalines de I’estuaire de I’Escaut (salinité 10 — 15) (Heip et

al. 1995 ; Soetaert et Van Rijswijk 1993).
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6.3.4 Conclusion

Si I'on part du principe que, aux salinités 10 - 15, le grazing par les copépodes est
important, alors cette région de I’estuaire constitue une barriére pour le phytoplancton
venant de I'amont et un puit pour la chlorophylle a. Dans cette éventualité, la
décroissance de biomasse algale observée aux faibles salinités doit suivre la droite de
dilution entre le maximum de chlorophylle a (salinité 1 - 2) et la zone de grazing (salinité
10 - 15) (figure 6.4). Cette hypothése expliquerait alors en partie I'allure du profil
longitudinal observé pour la chlorophylle a dans les eaux oligohalines. Cependant, au vu
de la figure 6.3, on constate que I’intensité du grazing mesuré entre les salinités 10 et 15
ne représente au mieux que 40 a 70 % de la production phytoplanctonique locale. Il est
donc pratiguement impossible de concevoir que le grazing soit responsable de la
disparition massive du phytoplancton vivant transporté par advection depuis la zone
amont. Il n’est par contre pas impossible que le zooplancton présent dans la zone
mésohaline (salinité 10 - 15) soit responsable d’une intense consommation de matieres
organiques détritiques d’origine algale. L’approche expérimentale poursuivie ne permet

pas de vérifier cette derniere hypothése.

Figure 6.4 . Schéma de la droite de dilution de la chlorophylle a entre les salinités 0 et 10, dans

I’hypothéese ou le grazing par les copépodes est important aux environs de la salinité 10-15.
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6.4 La resuspension de la chlorophylle a au cours du cycle tidal

6.4.1 Introduction

En milieu estuarien, certains autems ont déja observé des variations rapides de la
concentration en chlorophylle a accompagnant des variations rapides de la turbidité
(Demers et al. 1987; Cloem et al. 1989; Litaker et al. 1993; Macintyre et Cullen 1996). lIs
relient ces changements a la sédimentation et a la remise en suspension du phytoplancton
et des matieres sédimentables, suite a I’augmentation de la vitesse du courant, due par
exemple aux marées ou au cisaillement généré par le vent. D’aprés Macintyre et Cullen
(1996), de telles variations de la turbidité et de la chlorophylle a peuvent n’avoir qu’un
effet limité sur la production phytoplanctonique, a condition que ces changements se
déroulent de concert (c-a-d, sous I’influence du méme forcage extérieur). Partant de
I’hypothése qu’une augmentation de la biomasse algale lors de la remise en suspension
compenserait la diminution simultanée de la disponibilité lumineuse dans la colonne
d’eau, la production phytoplanctonique intégrée sur la profondeur resterait, selon ces

auteurs, inchangée au cours du processus.

L’existence d’un tel mécanisme de compensation dans I’estuaire de I’Escaut entrainerait
I’invariance de la production phytoplanctonique au cours des marées ; et cela, malgré la
variation des MES dans la colonne d’eau, qui augmentent d’un facteur quatre entre I’étale
et le maximum de vitesse du courant. Le seul moyen de savoir a quoi s’en tenir est de
mesurer simultanément la concentration en chlorophylle a et la turbidité au cours de la
marée et, éventuellement, a différentes profondeurs. De telles mesures ont été réalisées
dans I'estuaire de I’'Escaut (Vanderborght, comm. pers.). A I’exception d’un cas unique
analysé ci-dessous, aucune corrélation positive n’a jamais été observée. Le manque de
corrélation suggere que d’éventuelles variations a court terme de la chlorophylle a dans
I’estuaire de I’Escaut peuvent étre attribuées essentiellement a I’advection des masses

d’eau, et non pas a la resuspension du phytoplancton.

Néanmoins, il nous a paru utile d’examiner ici la validité de I’hypothése de compensation
d’un point de vue strictement théorique, bien que cela concerne peu I’estuaire de I’Escaut.
La remise en suspension de la chlorophylle a semble en effet étre fréquente dans les
estuaires peu profonds (< 2.5 m, voir citations ci-dessus), les portions d’estuaire qui
constituent des surfaces peu profondes (par exemple le Molenplaat, < 60 cm, dans
I’estuaire aval de I’Escaut, Lucas 2003), ainsi que dans les estuaires qui permettent le

développement de diatomées benthiques (de longe et van den Bergs 1987). Nous
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examinons donc en détail le cas d’une resuspension du phytoplancton et des matieres
sédimentables, qui serait liée a des variations de la vitesse du courant. Pour cela, nous
développons le calcul de la production phytoplanctonique intégrée sur la profondeur en
tenant compte d’une co-variation de la chlorophylle a et des matiéres en suspension. Etant
donnée la dépendance non-linéaire de la production intégrée envers la turbidité,
I’hypothése de compensation n’est pas toujours vérifiée. Nous tentons donc de cerner les
conditions dans lesquelles I’hypothése de compensation se vérifie. Ce calcul nous permet
également d’évaluer I’erreur commise sur I’estimation de la production intégrée en

négligeant la resuspension de la chlorophylle a, dans le cas ou elle se produit.

6.4.2 Modélisation de la resuspension de la chlorophylle a

6.4.2.a Procédé et équations

Nous comparons deux situations différentes dans une colonne d’eau bien mélangée :
I’'une, présentant de faibles concentrations en matiéres sédimentables et en chlorophylle a
(i,e. I'étale), et l'autre présentant des concentrations plus élevées pour les deux
constituants (i.e. flot/jusant). Soit sso la concentration minimum des matieres
sédimentables, et ssn, la concentration maximum. Ces valeurs dépendent a la fois de
Iintensité du régime hydrodynamique et de la sédimentabilité des particules. Nous les

relions a I’aide d’un coefficient de proportionnalité k strictement empirique.

SSm = K*SSo

L’amplitude de la variation de concentration des matieres sédimentables (Ass) vaut:
Ass = SSm-SSo = sso*(l<-1)

Suivant les hypothéses de Macintyre et al. (1996), nous partons du principe que la fraction

de chlorophylle a remise en suspension (AChI/Chlo) est proportionnelle a la fraction des

matiéres sédimentables re-suspendues (Ass/ssq) Via un parametre x. :

AChI/Chlo = A * Ass/sso

De cette maniére, les concentrations minimum et maximum de la chlorophylle a (resp.

Chlo and ChlI*) sont reliées selon

Chim=  Chlo * (1 + KA - %)
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La concentration des matiéres sédimentables (ss) est reliée au coefficient d’atténuation
verticale de la lumiere (ka) par une équation linéaire (voir chapitre 7 pour plus de détails).
Ce coefficient ka contrble la pénétration lumineuse dans la coloime d’eau en fonction de la

profondeur (z) :

ka = a+b=*SS

E Eo * exp (- ka * z)

ou a dépend de la transparence de I’eau filtrée et b est dépendant de la nature des

particules.

6.4.2.b Validité de I’hypothése de compensation

La production phytoplanctonique intégrée sur la profondeur (GPPz) est estimée a partir de
I’équation de Platt (cf chapitre 2). Cette équation n’est pas intégrable analytiquement
dans son ensemble. On peut néanmoins I’intégrer dans la portion linéaire croissante de la
courbe (ou GPP = Chl . a . E), et dans la portion horizontale de la courbe, a saturation
lumineuse (ou GPP = Chl . P"max)- Considérons le rapport R de la production intégrée
GPPz ° (sso, Chlo) sur la production intégrée GPPz  (ssm, Chim). Ce rapport R indique
guand une augmentation de la turbidité est compensée, dans I’estimation de GPPz, par
une augmentation simultanée de la concentration en chlorophylle a. La compensation est
obtenue lorsque R = 1. Un calcul rapide permet de constater que R vaut, dans les deux

domaines de la courbe de Platt évoqués ci-dessus :
R = GPPz V GPPz™ = (a+b.Kssso)/ ((a+ b.sso) . (1 + KX - X))

Cela n’est valable que lorsque la profondeur euphotique maximum reste inférieure a la
profondeur de mélange minimum. La figure 6.5 indique que la compensation n’est
possible que pour des valeurs élevées de A, c’est-a-dire lorsque la dynamique des MES et
celle de la chorophylle a sont fortement liées. La valeur R = 1 définit une valeur

particuliere de X que I’on peut désigner sous le nom de « lambda de compensation » ou

Ac_
AC = (1+a/(b.ss0))"

Xc dépend de la transparence de l’eau filtrée (a), ainsi que de la nature des matiéeres

sédimentables (b) et de leur concentration minimum (sso).
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En prenant comme exemple la seule corrélation positive observée entre la chlorophylle a
et la turbidité (cf. supra) dans I’estuaire de I’Escaut, nous pouvons calculer les valeurs de
lambda, de kappa, et du rapport R (A, = 0.19 ;k = 4; R = 1.81). Dans ce cas,
I’augmentation de chlorophylle a ne compense pas I’augmentation de turbidité. En effet,
GPPz ° est égal a 1.81 fois GPPz , et I’hypothése de compensation n’est par conséquent

pas valable ici.

Figure 6.5 : Evolution, en fonction de X, du rapport R entre GPPz & (au minimum de courant) et GPPz
(au maximum de courant). Chaque courbe correspond a un k différent. Lorsque R = 1,
I’hypotheése de compensation est vérifiée et la resuspension de la chlorophylle a compense
I’augmentation de turbidité dans le calcul de GPPz. Le lambda de compensation (ici, Xq -
0.63) ne dépend pas du régime hydrodyneunique (kappa), c’est I’intersection de toutes les
courbes. Les courbes de R sont calculées pour I'estuaire de I’Escaut (i.e. a= 1.4 m™ ;b=

0.06 m".(mg/)** ; sSo = 40 mg.!").

6.4.2.c Erreur relative sur I’estimation de GPPz

Supposons qu’on néglige la resuspension de la chlorophylle a (k = 0), alors qu’elle se
produit en réalité en raison d’une resuspension des matieres sédimentables {X ?70),

I’erreur relative commise sur GPPz au maximum de courant est dormée par

1 - [GPPz(X=0)/GPPz A(X*Q)] = 1 -[R(X?€) /R (?i=0)] = 1-(1+ KA —X)"
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Une resuspension de la chlorophylle a peut avoir un impact significatif sur I’estimation de
GPPz, en particulier dans un systéme dynamique dont les vitesses de courant atteignent
des valeurs élevées (i.e. avec de hautes valeurs de k). Dans la plupart des estuaires soumis
aux marées, comme dans le cas de I’Escaut, k présente apparemment une valeur d’environ
4 (voir les doimées minimum et maximum des matiéres en suspension reprises par
exemple dans Demers et al. 1987; Cloem et al. 1989; Litaker et al. 1993; Macintyre et
Cullen 1996).

Figure 6.6 : Evolution, en fonction de X, de I’erreur relative commise sur I’estimation de GPPz

lorsqu’on néglige la re-suspension de la chlorophylle a. Ici, « vaut 4.

Avec K = 4, lorsqu’on néglige la resuspension de la chlorophylle a, une sous-estimation
de 25 % sur la valeur réelle de GPPz au maximum de courant apparait avec un 7. = 0.111
(figure 6.6). L’erreur relative augmente avec la valeur de lambda (i.e. la fraction de
chlorophylle a re-suspendue), et une erreur relative de 50 % sur GPPz se produit avec un

X = 0.333, toujours dans le sens d’une sous-estimation.

6.4.3 Conclusion

Un lien étroit entre la dynamique de la chlorophylle a et celle des MES n’est pas
systématiquement observée dans les estuaires. Jusqu’a présent, ce lien n’est observé que

dans des estuaires, ou portions d’estuaire, peu profonds (< 2.5 m), et dans certains
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estuaires qui permettent le développement de diatomées benthiques associées aux
particules du fond. Pour de tels systemes exposés a une resuspension synchrone du
phytoplancton et des matiéres sédimentables, ne pas prendre en compte la variation de la
chlorophylle a conduit a une sous-estimation de la GPPz au maximum des vitesses de
courant. La valeur de cette estimation erronée peut tomber sous 60 % de la valeur réelle
attendue. Naturellement, I’erreur relative est d’autant plus importante que la fraction de
chlorophylle a re-suspendue est élevée, et que les vitesses de courant sont élevées. Par
ailleurs, nos calculs montrent que, théoriguement, une augmentation de la concentration
en chlorophylle a offre trés peu de chance de compenser une augmentation simultanée de

la turbidité, du point de vue de I’estimation de la GPPz.
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Control of phytoplankton production by physical

forcing in a strongly tidal, well-mixed estuary

Desmit X., Vanderborght J.P., Regnier P. and Wollast

Submitted to Biogeosciences (29/12/2004), accepted in Biogeosciences Discussions

(07/01/2005), published in Biogeosciences Discussions' (14/01/2005)

Résumé

Un modéle de production phytoplanctonique est proposé pour un estuaire turbide et fortement soumis aux
marées, tel que I'estuaire de I’Escaut. Il est basé sur la description de la croissance phytoplanctonique en
fonction de la lumiére, de la respiration algale et de la mortalité. Les forcages du modéle sont I’irradiance
solaire incidente, la profondeur de mélange et la pénétration lumineuse dans I’eau. Le coefficient
d’atténuation de la lumiére dans l'eau est directement relié a la dynamique des matieres particulaires en
suspension. Les résultats du modeéle montrent que I’estimation de la croissance phytoplanctonique doit étre
effectuée avec une résolution suffisamment fine dans le temps pour tenir compte des interférences entre les
forcages physiques d’origine solaire et tidale. Les deux principales conclusions sont, d’une part, que les
variations a court terme des facteurs physiques doivent étre prises en compte pour estimer la production
phytoplanctonique dans un systéme si dynamique, et d’autre part qu’une production nette positive du
phytoplancton peut prendre place dans des zones de haute turbidité. Le modéle est utilisé pour expliquer la
décroissance typique des biomasses phytoplanctoniques observée le long du gradient longitudinal de salinité

des estuaires turbides, en prenant I’estuaire de I’Escaut comme exemple.

Abstract

A model for phytoplanktonic production in turbid, macro-tidal estuaries is proposed. It is based on the
description of light-dependent algal growth, phytoplankton respiration and mortality. The model is forced
by solar irradiance, mixing depth and light pénétration. The extinction coefficient is directly related to the
dynamics of suspended particulate matter. Model results show that the description of phytoplankton growth
must operate at a time resolution sufficiently high to describe the interférence between solarly and tidally
driven physical forcing fimctions. It also demonstrates that in tidal and turbid estuaries, the short-term
variation of the euphorie depth to mixing depth ratio has to be resolved for production estimates and that net
positive phytoplankton production can be achieved in areas of high turbidity. The model is used to explain
the typical phytoplankton decay observed along the longitudinal gradient of salinity in turbid estuaries,

using the Western Scheldt as an example.

O pecede le 28 juillet 2004

1 www.copemicus.org/EGU/bg/bgd/2/37/bgd-2-37.pdf
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7.1 Introduction

Estuaries are often subject to high nutrient loads, which may lead to local eutrophication
of the water masses. In turbid estuaries, however, phytoplankton respiration can exceed
biomass production because of the low light pénétration into the water column. This
results in a négative depth-integrated net primary production (NPP) (Grobbelaar 1985;
Reid et al. 1990; Cole et al. 1992; Heip et al. 1995). Nevertheless, high phytoplankton
biomass concentrations are commonly observed in these environments (Kromkamp et al.
1995; Kromkamp & Peene 1995; Heip et al. 1995 and references therein). Varions authors
héave used the “critical mixing depth” approach introduced by Sverdrup (1953) to explain
this apparent contradiction (Cole et al. 1992; Fichez et al. 1992; Irigoien & Castel 1997).
It is indeed well established that net phytoplankton production is determined by the ratio
between euphotic and mixing depths, which are mainly controlled by pure physical
forcing mechanisms (Sverdrup 1953; Grobbelaar 1985; Cloem 1987; Cole & Cloem
1987; Falkowski & Raven 1997). This control is particularly critical in turbid
environments such as estuaries and Coastal waters, which are often under the influence of

significant particulate terrigeneous fluxes (Postma 1980).

Phytoplankton production models currently incorporate an increasingly complex
description of underlying biological mechanisms such as intracellular fluxes (Lancelot et
al. 1986; Reid et al. 1990; Williams & Lefévre 1996), food-web interactions (Soetaert et
al. 1994; Lancelot et al. 2000), photoacclimation (Cullen & Lewis 1988; Geider et al.
1996; Geider et al. 1998). In contrast, as pointed out for instance by Fichez et al. (1992),
most studies on estuarine phytoplankton production have neglected the problems of
fluctuating light régime as a major controlling factor. In particular, the coupling between
primary production and sédiment dynamics has been overlooked in the past, partly
because the study of these processes pertains to scientific disciplines that have largely
evolved independently. Many authors have studied the corrélation between phytoplankton
prodution and turbidity, using the composite parameter BZE: biomass B, euphotic depth Z
and solar irradiance E (Cole & Cloem 1984; Harding et al. 1986; Cole & Cloem 1987;
Keller 1988; Cole 1989; Boyer et al. 1993; Macintyre & Cullen 1996). This empirical
model may explain a large part of the variability of phytoplankton production in many
estuaries, especially at the seasonal scale. However, the BZE model does not rely upon

one physiological basis. In particular, it lacks any description of the phytoplankton
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response to light intensity (Macintyre & Cullen 1996). More critically, it does not link the

value of the euphotic depth to the suspended particulate matter (SPM) dynamics.

In this paper, the focus is on nutrient-rich, well-mixed tidal estuaries, where
phytoplankton growth is not limited by nutrient availability, but where light is the crucial
control factor. In such Systems, it is expected that the underwater light field is not only
determined by the incident solar irradiance, but also by the tidal influence on
hydrodynamics and sédiment transport (Wofsy 1983). Estimating the combined effect of
these forcing processes on the spatio-temporal évolution of phytoplankton production is
clearly not a trivial question. The scope ofthis study is therefore to assess how short-term,
tidally driven physical forcing mechanisms interféré with the incident sunlight energy to
sustain phytoplankton production in these environments. The impact of chlorophyll a
resuspension on the estimate of depth-integrated phytoplankton production is also
discussed. The paper is structured as follows: first, a simple model of phytoplankton
biomass for strongly tidal, well-mixed estuaries is presented. It is then applied to an
idealized case using simple periodic forcing functions, in order to highlight the main
features of the Systems response. Finally, more complex forcing conditions are applied,
taking the Scheldt estuary (B, NL) as an example of a typical well-mixed, turbid System

displaying a high dynamical suspended matter behavior (Fettweis et al. 1998).

7.2 Model description

The main purpose ofthis study is to investigate whether or not a positive algal growth can
be sustained in a turbid, well-mixed estuary, where the mixing depth is larger than the
euphotic depth. To answer this question, we hypothesize that the turbidity, and hence the
light régime, is essentially controlled by local hydrodynamic conditions. In other words,
the dynamics of suspended particulate matter (SPM) results mainly ffom local exchange
fluxes with the bed through the processes of resuspension and déposition. This implies
that the instantaneous current velocity is the key factor for turbidity. In addition, our focus
is on the effect of local physical conditions on the sustainability of local algal growth; it is
not on the effect of advective or difflisive transport on phytoplankton concentration along

the longitudinal gradient. As a resuit, a simple box approach is adéquate for our purpose.
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The use of more complex transport-reaction models of the estuarine continuum (e.g.

Regnier and Steefel 1999; Vanderborght et al. 2002) is therefore not required.

7.2.1 Goveming équations for a well-mixed réservoir of oscillating depth

Consider a well-mixed réservoir of unit surface area, whose volume is changing with time

due to the tidal variation ofthe depth Zmax (Figure 1).

hv
Q(b), B(t)

max

B(1)

Fig. 1. Schematic représentation of an oscillating-depth réservoir (O(f) = input/output flow; S(f)
= biomass concentration).

The volume change is caused by a flow Q(t) that is either positive or négative to account
for level rise and level fall, respectively. To avoid dilution effects, the water added or
withdrawn always has the same composition (including biomass and SPM concentration)
as the water inside the réservoir. Solar light penetrating into the water is gradually
attenuated within the water column: this well-mixed System is thus 0-D with respect to
space for ail constituents (including turbidity), yet it is a 1-D (vertical) System for
photosynthetically active radiation (PAR). As a resuit, the goveming équation must be

written in terms ofthe total biomass & within the réservoir:

1)
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where r(z,t) is the rate of phytoplankton biomass production at any time t and depth z

within the réservoir. The algal biomass B is related to S according to:

2
B = (2)
"max

while the rate of change ofthe water depth is given by:

dz max
= 3
= QM ©

7.2.2 Rate of algal growth
The rate r of phytoplankton biomass production is given by:

r = NPP - Excr - Mor (4)

where NPP is the net primary production of phytoplankton, Excr is the excrétion rate
(release of dissolved organic carbon) and Mor is the mortality rate of the algal cells. The

net primary production is defmed as:

NPP = GPP - Resp (5)

where GPP is the gross primary production of phytoplankton and Resp is the algal

respiration rate. Ail rates are usually expressed in pgC L".h",

The relationship between GPP and PAR (in pmol quanta.m"”.s™) is modeled according to

Platt’s équation (Platt et al. 1980; Macintyre et al. 2002):

a® PAR"

GPP =B PrEax 1-e (6)
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where the algal biomass B is usually given in units of |j,g Chlorophyll n.L’*. a® is the
spécifie photosynthetic efficiency and P"max is the spécifie light-saturation rate of

photosynthesis. Values and units for these parameters are presented in table 1.

Table 1. Notation, value and units of the parameters used in the model.

Parameters Notation  Value Units
Spécifie photosynthetic 0.05 (/igC.ligChr'.h™).
efficiency (/imol quanta.m"”.s™)"

Spécifie light-saturation
rate of photosynthesis Pma* 13 //gC.ligChrVvh""

Rate constant for

maintenance respiration Pm 0.002 h-'
Growth respiration factor Pc 0.3 none
Excrétion factor £ 0.03 none
Rate constant for mortality m 0.002 h-~
Carbon: Chlorophyll a ratio 9 50 gC.gChr'

Sédiment transport
coefficient (scénario 1) X 2000 mgL .m s

Sédiment transport

coefficient (scénario 2) X 6000 mgL .m s
Wash load (scénario 1) Y 40 mg.L™
Wash load (scénario 1) Y 25 mg.L"

At least two additional processes are known to influence phytoplankton productivity;
photoacclimation and photoinhibition. Experimental évidences of short-time
photoacclimation, inducing changes in the photosynthetic parameters, have been
previously obtained at the diel scale in turbid Systems (see e.g. Harding et al. 1986 ;
Prézelin 1992). However, some authors argued that in a well-mixed and turbid water
column, where the light history of algal cells is highly depending on turbulent mixing
(Cullen & Lewis 1988), phytoplankton is acclimated to a mean irradiance between the
bottom and the surface (Demers et al. 1986; Mallin & Paerl 1992). More recently, a
number of authors have tried to link this variation of the photosynthetic parameters with
the internai molecular machinery of the chloroplast (Geider et al. 1997, Kana et al. 1997,
Macintyre et al. 2002, Han 2002). However, it remains difficult to transcript those
detailed physiological description in the context of environmental modelling, especially

when hydrodynamics is not resolved vertically (as it is the case in this paper). Also, it is
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difficult to identify from the experimental data what part of photoacclimation must be
attributed to the incubation process, and what part may be attributed to the natural
forcings in the environment. The consensus is thus not yet reached to know how far we
must consider the short-time photoacclimation in the case of a turbid and tidal estuary.
Though it is not the purpose of the présent paper to answer this question, we héave
simulated different diel-variations of the photosynthetic parameters to see how such

possible changes could affect our conclusions (see end of discussion).

When subjected to surface irradiances, phytoplankton cells may suffer photo-inhibitory
effects, especially when acclimated to low-light intensities (Mallin & Paerl 1992,
Macintyre & Cullen 1996). However, photoinhibition is not an instantaneous process
(Melis 1999), and the time-scale for full development of photoinhibition may vary
between 0.5 and 1.5 h (Pahl-Wostl and Imboden 1990). Thus, it is reasonable to assume
that the response time of photoinhibition to changes in light régime is larger than the
résidence time of the cells near the water surface (Macedo et al. 1998). As a resuit,
photoinhibition is ignored in équation (6). This hypothesis is obviously not valid in

shallow estuaries, where light is availahle down to the bottom.

A proper parameterization of phytoplankton respiration term is of crucial importance for
our purpose. The simplest formulation for the respiration rate (Resp) is that it is simply a
constant percentage of P*max (Steemann Nielsen & Hansen 1959). Many authors have
adopted this expression, using varions coefficients of proportionality for different algal
species (Gilstad et al. 1993; Langdon 1993 and references therein). In light-limited
environments where phytoplankton production is far ffom saturation, such an approach
will lead to an overestimation of the respiration rate. Other formulations, which take into
account intracellular mechanisms, have been proposed (Langdon 1988; Lancelot et al.
1991; Lewitus and Kana 1995; Lancelot et al. 2000) and are in agreement with laboratory
measurements carried out on spécifie cultures of phytoplankton (Falkowski & Raven
1997). In these models, algal respiration is divided into a maintenance term (Rm)
associated to basal metabolism and a growth or biosynthesis term (Rg). This approach
takes into account the light-dependency of respiration. For instance, some diatoms show a
respiration rate in the light almost twice as large as in the dark (Weger et al. 1989).
Following Langdon (1993), Rg is expressed here as a fraction of GPP. Rm is simply

proportional to the algal biomass:
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Resp =Rjjj +Rg 7)
with Rm “pm B 0 (8)
and Rg ** Pg GPP 9)

where pm is the rate constant for maintenance respiration, 0 is the carbonxhlorophyll a

ratio and pg (comprised between 0 and 1) is the growth respiration factor.

To model the excrétion rate of dissolved organic carbon (DOC), we follow the hypothesis
that it is related to photosynthesis (Mague et al. 1980; Lancelot et al. 2000). Excr is thus

expressed as:

Excr=s GPP (10)

where s is the excrétion factor. There is no typical value for e, though corrunon values are
reported to be comprised between 0.03 and 0.2 (Malinsky-Rushansky & Legrand 1996;
Hansell & Carlson 1998; Moran & Estrada 2002). We hypothesize that in a nutrient-rich
and light-limited System, algae are expected to allocate the major part of recent
photosynthate to the biosynthesis of cellular constituents, instead of excreting it as DOC
(Otero & Vincenzini 2004). For this reason, a small 8 value (0.03) has been used in the

model.
The mortality of phytoplankton is described by a first order équation (Fasham 1995):
Mor = mBO (1))

where m is the mortality rate constant. In our conceptual model, the grazing of
phytoplankton is not explicitly described and is therefore included in the overall mortality

term.

In well-mixed turbid waters, where light-scattering and light-absorbing particles are
uniformly distributed, an approximately exponential decrease of the scalar irradiance is
observed over depth (Di Toro 1978). The time and depth variations of PAR may thus be

described according to:

PAR(z,t) = Eo(t)e" -*(*M (12)
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where Eo(t) is the surface PAR and kd(t) is the vertical atténuation coefficient for scalar
irradiance (Kirk 1994). Since the System is vertically well mixed, k< can be taken as
constant within the water column. Combining équations 4 to 12 allows the computation of

the rate of phytoplankton biomass production r at any time t and depth z:

( a®Eoe-“*O
B &
rzt) =Bzt Fra ! -© (-Pg -e)-(Kin+m) (13)

i J

Substitution of r(z,t) by expression (13) in équation (1) leads to an exponential-integral
which has no exact solution in tenus of elementary fiinctions, and hence must be
integrated numerically. As it appears from the équation above, the time dependence of
r(z,t) is ultimately controlled by the extemal forcing fiinctions Eo(t) and kd(t). The variable
Zmax(t) which appcars in équation (1) introduces a supplementary forcing function with

respect to time due to the tide. Internai model parameters are a® and P"max-

7,3 Forcing conditions

As pointed out in the previous section, three forcing flinctions have to be specified to
compute the temporal change of phytoplankton biomass: the incident PAR Eo(t), the
vertical light atténuation coefficient k<i(t) and the total depth Zmax(t), which is also equal to
the mixing depth, and is generally larger than the euphotic depth in strong tidal, turbid
estuaries. In a first set of simulations, these parameters are expressed in tenus of simple
periodic flinctions. The purpose of this simplified setting is to advance our conceptual
understanding of the mechanistic interactions between the varions physical forcing
fonctions. The incident PAR Eq has been estimated from a classical astronomical routine,
taking also into account the atmospheric absorption of incident solar energy and the ratio
of PAR to total irradiance. The grey line in figure 2 shows the temporal variation of Eo

that has been used for the simulations. It is typical for a cloudless, summer period (4 to 9

July) at latitude 52°N.
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Following the hypothesis that the current velocity is the key control factor for SPM and
turbidity, the resulting tidal variation ofthe light absorption coefficient kd is approximated
by a sine fimction of period 6 hours 12 minutes. This value corresponds to halfthe period
of the M2 tidal harmonie (black line, figure 2) and allows reproducing the occurrence of

two turbidity minima per tidal cycle, corresponding to low- and high-water slacks.

-kd -E50

-
m

o Qe

nm

Fig. 2. Periodic forcing fonctions for the P* set of simulations: light atténuation coefficient for

scalar irradiance (k") and incident solar PAR {E™).
Conversely, two turbidity maxima are also simulated, for maximum ebb and flood
velocities respectively. The values selected for kj (between 2 and 16 m’") are typical of
turbid estuaries (Cloem 1987). The resulting variation of the euphotic depth (defmed as

the depth where PAR is equal to 1% ofthe surface value) is represented in figure 3.

"Z euphotic ------ Zmax

Fig. 3. Periodic forcing fonctions forthe 1 set of simulations. Euphotic depth is taken as depth
where 1% of incident light is reached. Mixing depths oscillate around value 6 m (shallow area)
and 20 m (deeper area).
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Finally, the mixing depth Zmax is also modeled using a sine finction, but this time with a
period 12 hours 25 minutes. A set of scénarios is considered, ranging from a relatively
shallow réservoir (mean Zmax = 6 m) to deeper Systems (mean Zmax = 20 m) with a tidal
amplitude maintained to 6 m (figure 3). In ail cases, the euphotic depth, which is

comprised between 0.3 and 2.3 m, represents only a small fraction ofthe mixing depth.

In a second set of simulations, we introduce the influence of natural variability on the
forcing functions Eq, kd and Zmax, and we investigate the conséquence of this variability on
the primary production. Our purpose is to verify that the first-order features obtained in
the previous set of simulations remain valid when more complex situations are described.
By comparing the results of these simulations with experimental observations, we also
aim at a validation of the model approach. The forcing functions are now parameterized
ffom field data and ffom model results obtained for the Western Scheldt estuary
(Belgium- The Netherlands), which can be considered as a typical example of a macro-
tidal, turbid environment (Wollast, 1988). Two situations are considered, which differ in
kd as well as in z"ax (the incident PAR Eq being identical in both cases). The first situation
corresponds to a shallow site (location 1, représentative ofthe ffesh water zone situated in
the tidal estuary, about 110 km of the estuarine mouth), while the second situation
considers a deeper area of the estuary (location 2, typical of the brackish area around the
harbour of Antwerp, km 80 ffom the estuarine mouth). For Eo(t), the same astronomical
routine as above is used, but the resulting incident solar radiation is modified using a
measured cloud coverage factor for temperate régions (July 1999, data supplied by IRM

(1999), figure 4).

Fig. 4. Forcing functions for the 2*" set of simulations; incident solar PAR (July 1999, 52° N).
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The light atténuation coefficient k<j(t) has been obtained from a large number of vertical
light profiles and SPM measurements conducted throughout 2002. It is expressed as an

explicit function of SPM

kd = 1.4 + 0.0592 SPM (14)

with kd in m” and SPM in mg.L"™* (figure 5).

Fig. 5. Linear relationship between and SPM as measured in the Scheldt estuary
(/frf=1.4+0.0592xSPM; /-*=0.609).

The in situ détermination ofthe scalar absorption coefficient kd has been performed using
two spherical quantum sensors (Aquamatic AQPL-UV912) separated by a constant,
known vertical distance. This technique éliminates the need for incident light
compensation and allows the continuons logging of the kd value. An example of results

for the Scheldt is given in figure 6.
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Coiitinuous measurements = From vertical profiles

Fig. 6. Time variation of the light extinction coefficient for scalar irradiance during a complété
tidal cycle (km 115, 22 August 2002).

In addition, vertical profiles of scalar irradiance héave repeatedly shown that the ka value
can be considered as constant with depth in this well-mixed estuary, at least in the

euphotic layer (figure 7).

Depth (m)

Fig. 7. Vertical profile of scalar irradiance measured in the tidal Scheldt estuary (km 115, 22
August 2002).
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In the second set of simulation, the SPM concentration is estimated using the concept of
maximum transport capacity, which allows expressing the particulate matter content as a

function ofthe local instantaneous current velocity and water depth (Verbanck 2003):

SPM = + Y (15)
Atnax

where \u\ is the modulus of the cross-sectional averaged velocity and X, Y two constants.
The two variables u and Zmax are obtained ffom a one-dimensional hydrodynamic (HD)
model of the Western Scheldt estuary (Regnier et al. 1998), which not only résolves the
tidal timescale, but also incorporates the longer term neap-spring oscillation and the
variation of the freshwater discharge. For the shallow zone (figure 8 a), Zmax is comprised
between 4 and 9 m; in the deeper area (figure 8 b), a Zmax value varying between 10 and

16 m is used.

15 -

01l ! !

(b)

01 | } | | ! !
180 185 190 195 200 205 210 215
Time (day)

Fig. 8. Computed mixing depth for the 2"" set of simulations: (a) shallow area, (b) deeper area.
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In équation (15) above, the constant term Y corresponds to the finer particulate material,
which always stays in suspension in the water column (wash load). The coefficient Y is
essentially dépendent on the nature of the suspension, which can vary along the estuarine
gradient. In order to reproduce the SPM concentration range commonly observed in the
two areas, distinct values for the constants (X, Y) have been used for the simulation;
X=2xI0" and Y=40 for the shallow, freshwater tidal estuary; X=6xI10" and Y=25 for the
deeper, brackish région. The resulting variations ofkd for both situations is represented in

figure 9.

04 | | I I |
b 4 4 4 4 4
180 185 190 195 200 205 210 215
Time (day)

Fig. 9. Computed light atténuation coefficient for the 2" set of simuiations: (a) shallow area,
(b) deeper area.

Despite its simplicity, this approach provides a realistic first-order description ofthe SPM
and k<j dynamics, as shown by the comparison between the turbidity measured at a
monitoring station located in a zone of high SPM content (km 80 ffom the mouth) and the
results of a simulation carried out for the same location (figure 10 b and c). Two peaks per
tidal cycle can be observed, corresponding to maximum ebb and flow velocities. The very

fast settling of suspended solids at slack water is another salient feature of the observed

and modelled SPM dynamics.
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191 192 193 M 191
Time (day)

Fig. 10. Variation of (a) salinity and (b) the light atténuation coefficient as measured at a

monitoring station in the Scheldt estuary (km 80, 10 to 14 July 1998). (c) Computed variation

of the light atténuation coefficient (km 80,10 to 14 July 1998).
Because the tidal velocities computed by the HD model are essentially similar in the
shallow and deeper areas, the SPM, and hence the k<j, differ mainly via the influence of
Zmax, according to équation (15). Comparing figures 9a and 9b shows indeed that the
resulting k<j is on average higher at the shallow site than at the deeper site. In both cases,
the water depth and the light atténuation coefficient are strongly modulated by the spring-

neap oscillations.

7.4 Dynamics of phytoplankton growth

7.4.1 First set of simulations

The results of the simulations obtained when using simple, periodic forcing fonctions for
Eo, kd and Zmax are synthesized in figures 11 to 13. Figure 11 shows the time évolution of
the PAR, 20 cm below the water surface. A complex temporal pattern is obtained, which

results from the modulation of Eo(t) by k<i(t). Because these two signais have different
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frequencies, the underwater PAR shows two or three daily peaks with a progressive phase
shifl in the daily maximum. This idealized simulation demonstrates that the maximum
underwater PAR is most of the time not synchronized with solar noon: synchronism with
solar noon (£ V2 hour) actually occurs every 6 to 7 days, as a resuit of the interaction

between lunar (tide) and solar (night-day) forcing functions.

Fig. 11. Simulated incident solar light (PAR) at the surface of the water column and computed
PAR at a 20 cm depth from 4 to 9 July.

Similar dynamics are predicted for the depth-integrated gross phytoplankton production
(GPP2). It is illustrated in figure 12 (black line), a resuit that is valid for the whole set of

simulations because the water depth is always greater than the euphotic depth.

—————— Computed with time-varying kd

Fig. 12. Depth-integrated gross primary production (GPPz) from 4 to 9 July. GPPz computed
using a time-varying  value and GPPz computed using a constant, mean value.
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However, the non-linear relationship between GPP and PAR (équation 6) tends to flatten
the multiple productivity peaks within one day. The simulation leads to the rather
unexpected resuit that, in some instances {e.g. day 185), the highest instantaneous depth-
integrated GPP may occur at 9 a.m. and again at 3 p.m. (solar time), although the incident
solar light is far from its maximum at these moments. A very different response is
predicted if an average kd value is used for the simulation (figure 12, grey line).
Obviously, the GPPz is then directly related to the time évolution of Eo(t). More
importantly, the depth- and time-integrated GPP is significantly different whether a time
dépendent or a constant mean kd value is used. In the latter case, the integrated value over
one month is lower by a factor of 30%. This is of course a conséquence of the non-linear

relationship between GPP and kd.

One may argue that sédimentation and resuspension mechanisms, that control the SPM
dynamics, could affect similarly phytoplankton cells. In some estuaries, short-term
variations of chlorophyll a have been observed simultaneously with changes in turbidity
(Demers et al. 1987; de Jonge & van den Bergs 1987; Cloem et al. 1989; Litaker et al.
1993; Lucas 2003). Macintyre & Cullen (1996) even conclude that the decrease in mean
irradiance caused by resuspension is compensated for by a concomitant increase in
suspended chlorophyll a, and hence has a negligible influence on GPPz estiméates.
However, chlorophyll a resuspension is only reported in shallow estuaries (< 2.5 m) orin
the shallower areas of deeper estuaries (such as tidal flats < 60 cm), where benthic
diatoms may often be found. In this paper, we examine Systems where the mixing depth is
predominantly greater than the euphotic depth, a condition that is not extremely
favourable to the development of benthic microalgae (Muylaert et al. 2002). To verify this
assumption, simultaneous measurements of turbidity and chlorophyll a have been
performed at varions depths in the Scheldt estuary (oligo- and mesohaline régions) during
a number of tidal cycles. These measurements have never shown any strong, positive
corrélation between SPM and chlorophyll a, suggesting that, in this type of environment,
short-term variations in phytoplankton concentration are essentially due to the advection

ofwater masses, rather than to phytoplankton settling and resuspension.

The effect of Zmax on the net phytoplankton growth is illustrated in figure 13 for the whole
set of scénarios. As Zmax increases, the processes responsible for phytoplankton decay
(maintenance respiration and mortality) become gradually prédominant in the value of r

(équation 13).
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Fig. 13. Evolution of the net algal biomass (chlorophyll a) computed over a 30-days period.
Mean varies from 6 m to 20m. Grey line corresponds to a situation with no production
(exponential decrease).

As a resuit, the phytoplankton biomass shows an increasing pattern in the shallow
réservoirs scénarios, while it approaches a typical exponential decrease in the deep
réservoirs scénarios. For the same reason, daily oscillations are noticeable when the
euphotic to mixing depth ratio is high. They tend to be progressively damped out when

this ratio decreases.

7.4.2 Second set of simulations

The application of simplified periodic forcing fonctions to the case of a well-mixed,
oscillating-depth réservoir gives a conceptual understanding of the coupling between
sédiment dynamics, light climate in the water column and phytoplankton production. To
advance one step further in the analysis, more complex forcing fonctions are now
considered. They are typical of two locations within the Scheldt estuary, i.e. the brackish,
deep area around the harbour of Antwerp (km 80) and the fresh water, shallow zone

situated in the tidal estuary, about 40 km upstream from the former.

Longitudinal profiles of SPM and of k<i show a strong landwards decrease of the water
transparency (figure 14). However, the complexity of the forcing fonctions and of their

temporal interactions makes the direct interprétation ofthis pattern rather difficult.
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Fig. 14. Longitudinal distribution of (a) suspended solids concentration and (b) light atténuation
coefficient along the Scheldt estuary. Location 1 (shallow area) is at km 120 and location 2
(deeper area) is at km 80.

Fig. 15. Net chlorophyll a évolution during a 30-days simulation (a) for the shallow area and (b)
for the deeper area.
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Indeed, when applying our réservoir model to both selected locations, a positive net
phytoplankton growth is predicted at the more turbid one (location 1, figure 15 a),
whereas a négative net phytoplankton growth is simulated at location 2, in spite of the
lower SPM concentration (figure 15 b). In the absence of longitudinal transport, our
model predicts a three-fold increase in algal biomass (expressed as chlorophyll a
concentration) over a one-month period at location 1. In contrast, the chlorophyll a value
is reduced by a factor of about 30% at location 2 within the same period. The main reason
for this behaviour originates fi'om the différence in Zmax at both sites, location 2 displaying
a mean water depth approximately twice as large as the value at location 1. These results
are in agreement with the rapid drop in chlorophyll a concentration that is observed
between the two locations (Figure 16). They are consistent with the hypothesis that the

euphotic to mixing depth ratio is the principal controlling factor of phytoplankton

dynamics in this type of estuary.

Fig. 16. Longitudinal profile of chlorophyll a concentration along the Scheldt estuary. Location

1 (shallow area) is at km 120 and location 2 (deeper area) is at km 80.
To evaluate the effect of a short-time photoacclimation on GPP and NPP, we considered a
sinusoidal variation of a® and P®max, both having a period of 24 hours and an amplitude
equal to 40% of the constant value in table 1. We héave tested the case of a peak for
photosynthetic parameters in late moming-noon (see Prézelin 1992), and inversely the
case of a minimum in late moming-noon (see Harding et al. 1986). A diel-variation of a®

and P"max significantly affect phytoplankton growth during the month. When
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photosynthetic parameters exhibit a maximum value at noon, the model predicts a four-
fold increase in algal biomass over a one-month period at location 2, and a slight decrease
in chlorophyll a at location 1. On the other hand, if photosynthetic parameters exhibit a
minimum value at noon, then chlorophyll a concentration increases by only 50 % at
location 2 over a month, and it decreases by 50 % at location 1. Depending on the diel
pattern taken into account, photoacclimation may thus enhance or reduce the
phytoplankton production, but the overall conclusion remain unaffected. Interestingly,
considering the possible effect of photoacclimation even reinforces the importance of
using a time-dependent kd instead of a constant mean value. It has already been shown
(see 1* set of simulation) that the month-integrated GPPz computed with a time-
dependent kd was 30 % higher than the value obtained using an average kd. When
considering a diel-variation of a® and P"max. this différence between the month-integrated
GPPz’s increases from 30 to 67 % when photosynthetic parameters exhibit their minimum

value at noon, and to 75 % when they exhibit a peak at noon.

7.5 Conclusions

A number of hypothesis have been invoked to explain the well recognized phytoplankton
decay that is often observed along the longitudinal salinity gradient of turbid, macro-tidal
estuaries. Among those, factors such as salinity stress, zooplankton grazing and light
limitation due to the presence of a turbidity maximum, héave been advocated (Soetaert et
al. 1994; Kromkamp & Peene 1995; Vanderborght et al. 2002). In this paper, we have
shown that a net positive phytoplankton production can be sustained in areas of high
turbidity, as long as the euphotic to mixing depth ratio remains sufficiently high.
Conversely, deeper areas exhibiting lower turbidity might not be able to support a net
biomass production, independently of any other biogeochemical influences. We have also
demonstrated that the interplay between tidal and nychtemeral oscillations has to be
resolved at least at the hourly timescale. This is a direct conséquence of the different
frequencies of the physical forcing functions (Egq, kd, Zmax), which results in a complex
pattern of phytoplankton production at this timescale. Comparison between simulations
using temporally resolved and averaged forcing functions indicate that the latter approach

leads to significant errors in the estimation of estuarine productivity.
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Chapitre 8

Distribution spatio-temporelle du phytoplancton
dans I’estuaire de I’Escaut : résultats d’un modele
bi-dimensionnel de transport-réaction

Introduction

Les estuaires jouent un role complexe dans le flux des matieres particulaires et dissoutes
vers la zone coétiere. Les sédiments, le phytoplancton, les nutriments, ..., ne sont pas
simplement véhiculés le long de I’estuaire, mais ils participent a un grand nombre de
transformations biogéochimiques. Les modéles couplés transport-réaction integrent vme
description des processus hydrodynamiques et du comportement des espéces non-
conservatives, et sont donc particulierement appropriés pour dépeindre les systemes
complexes tels que I’estuaire de I’Escaut. Par opposition aux modéles basés sur la
circulation résiduelle des masses d’eau a I’échelle de la marée, les modéles tidaux
impliquent la prise en compte des variations a court terme des forcages extérieurs (débit
d’amont, élévation tidale de la hauteur d’eau, fluctuation des conditions aux limites)

(Regnier et al. 1998).

Un modeéle* bidimensiormel ou "2D" (intégré sur la profondeur) a été mis en oeuvre pour
décrire les dynamiques de transport et de réaction des espéces dissoutes et particulaires
dans I’estuaire de I’Escaut, et pour estimer les flux de matiéres terrigénes vers la Mer du
Nord. La partie "production phytoplanctonique" de ce modeéle a été développée dans le
cadre du présent travail. La description fine de la bathymétrie d’une part, et la prise en
compte détaillée de la variation temporelle de hauteur d’eau d’autre part, permettent
d’affiner le calcul de la production algale nette dans I’estuaire de I’Escaut. Les résultats de
simulation présentés illustrent la dynamique de croissance et la distribution des algues

phytoplanctoniques. La sensibilité du modéle a une variation de la valeur des paramétres

Ce modele résulte d’une collaboration entre le Service de Traitement des Eaux et Pollution (ULB), le
Laboratoire d’Océanographie Chimique et Géochimie des eaux (ULB), le groupe « Reactive Transport
Modeling » (Faculty of Geosciences, University of Utrecht, NL) et le Danish Hydraulic Institute (DK)
(voir Folmer et al., in préparation).
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photosynthétiques est examinée, ainsi que la réponse des principales variables par rapport
aux conditions aux limites. Dans cette optique, trois simulations ont été menées pour
tenter de représenter la situation observée au cours de 1990, et 2000, et celle prévue pour

2010.

8.1 Présentation générale du modele

8.1.1 Partie hydrodynamique

Le modele utilisé est basé sur le logiciel Mike 21 développé par le DHI dont on utilise la
version "emboitée" ("nested"). Le modele de I'Escaut s’étend depuis Gand jusqu'a la baie
sud de la Mer du Nord. Il décrit également les affluents (Dendre, Durme, Grande et Petite
Nete, Senne et Dyle) jusqu'a la limite amont de l'influence de la marée. L’estuaire est
subdivisé en cing zones emboitées, chacune étant caractérisée par sa propre grille spatiale
(figure 8.1). Ce découpage permet d'adapter la résolution spatiale aux dimensions
caractéristiques locales, et de limiter ainsi le temps de calcul nécessaire. La taille du
maillage augmente graduellement de 33 x 33m dans la partie eaux douces, & 100 x 100m
dans la région saumatre, 300 x 300m a I'embouchure et dans la plume, 900 x 900m dans la

région cotiére, et 2700 x 2700m en pleine mer.

SathytneVy {meiei)

Below -48
(kilameter)

Figure 8.1:  Extension géographique et bathymétrie des 5 compartiments emboités du modele

Le module hydrodynamique (HD) calcule les conditions hydrodynamiques en chaque
point de grille (i.e. la hautem d’eau et les deux composantes horizontales de la vitesse
moyenne du courant sur la verticale). Le modele s’appuie sur une description

bathymétrique précise, et prend donc en considération le détail des chenaux de flot et de
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Le modele présenté ici est un outil pour décrire a l'aide de paramétres simples les
transferts de matiére entre compartiments organiques et inorganiques, ainsi que la
distribution de la biomasse phytoplanctonique dans l'estuaire selon une approche qui
implique a la fois les stocks de biomasse, et les flux de production et de transport. Il a été
montré dans les chapitres précédents que, dans l'estuaire de I'Escaut, la production
phytoplanctonique dépend essentiellement de l'influence des forcages physiques. Les
autres facteurs tels que la disponibilité des nutriments (N et P), un éventuel contrdle "top-
down" par le zooplancton, ou les interactions entre espéces de phytoplancton, par
exemple, peuvent étre considérés comme d'importance secondaire. Mais nous gardons &
I’esprit que nous faisons ainsi I'impasse sur d’autres aspects tels que la variation
interspécifique des parameétres photosynthétiques, ou le potentiel nutritionnel des
microalgues pour le zooplancton. De plus, la situation marine nécessite a terme une

approche multispécifique (Lancelot et al. 1997).

Dans l'estuaire de I'Escaut, les diatomées constituent I’espéce dominante tout au long de
I’année dans les régions d’eaux douces et d’eaux saumatres, ainsi qu’en mer durant le
printemps (Muylaert et Sabbe 1999 ; Muylaert, Sabbe et al. 2000). C'est pourquoi les
diatomées ont été choisies comme l'espéce représentative de la biomasse algale dans
I'estuaire. Comme elles sont consommatrices de silice, elles présentent une dynamique de
croissance qui peut occasionnellement dépendre de ce nutriment supplémentaire, lequel

est spécifiguement pris en considération dans le modele.

8.2.2 Calcul de la production brute intégrée sur la profondeur
8.2.2.a Approximation sur I'exponentielle de Platt

La dépendance de la production phytoplanctonique brute (GPP) par rapport a la lumiére
est décrite a partir de I'équation de Platt (1980) (cf chapitre 2). L'équation 8.1 permet de

calculer la GPP a chaque profondeur de la colonne d’eau en fonction de la turbidité (cf

chapitre 7)
GPP (z,t) = B .P™X|[l-exp(-a®. Eq. exp(-kd . z) / P®"X)] (8.1)

ou B est la biomasse phytoplanctonique, P'max la vitesse spécifique de photosynthése
maximum, a® I’efficience photosynthétique, Eo I’irradiance solaire en surface (PAR), kd
le coefficient d’atténuation verticale de la lumiére dans I’eau, t le temps, et z la

profondeur.
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L’intégrale de I’équation 8.1 sur la profondeur est du type « exponentielle intégrale » (éqg.

8.2) qui n'admet pas de solution analytique :

y(x) = la. exp(b.exp(c.x)) . dx (8.2)

L’intégration de la GPP sur la profondeur (ég. 8.3) doit donc se faire par résolution

numeérique pour obtenir la production phytoplanctonique brute intégrée (GPPz).

GPPz () GPP (z,t). dz (8.3)

ou Zmax (t) est la profondeur totale de la colonne de mélange. Dans ce modeéle de I'estuaire
de I’Escaut, Zmax est assimilée a la hauteur d’eau et subit I’'influence des marées au cours

du temps.

Dans le modele, l'intégration de la GPP doit étre effectuée a chaque pas de temps et en
chaque point de la grille spatiale. Ceci représente plus de 100 000 intégrations numériques
par pas de temps, et rallonge considérablement le temps de calcul. La solution apportée
consiste a retrouver une méthode d'intégration analytique de la GPP au prix de quelques
approximations. Dans une premiére approche, I’équation de Platt a été linéarisée, c’est-a-
dire remplacée par deux droites (i.e. pente & I’origine et plateau de P*max)- L’intégration
de cette fonction sur la profondeur pendant un mois donne une erreur relative d’environ

35 % par rapport a I’intégration numérique, en raison de I'imprécision sur I’estimation de

la GPP aux irradiances proches de Ek (i.e. P"max/a® ; voir figure 8.2).

Irradiance

Figure 8.2 : GPP en fonction de I’irradiance. Le remplacement de la courbe de Platt par deux droites

constitue une mauvaise approximation pour des irradiances proches de E|(.
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jusant. Par contre, la colonne d’eau de I’estuaire est considérée comme bien mélangée
verticalement, ce qui justifie le choix d'un modéle 2D horizontal intégré sur la profondeur.
L'avantage de la description hydrodynamique a 5 compartiments est double : (a)
I’ensemble du continuum riviere-estuaire-mer est décrit en conservant une échelle de
résolution spatiale adaptée, (b) I’extension du modele en amont et en aval de la zone
estuarienne proprement dite restreint grandement I'influence, sur cette zone, de la
variation temporelle des conditions aux limites. Parallélement au module HD, un module
d'advection-dispersion (AD) couplé au précédent permet de calculer le transport de toutes

les especes concernées (Folmer 2003 ; Folmer et al. to be submitted).

8.1.2 Processus biogéochimiques

La description des réactions biogéochimiques suit un schéma identique a celui utilisé dans
un modeéle ID de l'estuaire développé précédemment (modéle Contraste, Regnier et al.
1997 ; Vanderborght et al. 2002). Le modéle 2D fait appel & la routine ECOLab du DHlI,
dont la principale caractéristique est d’offrir & I'utilisateur la possibilité de construire
facilement son propre ensemble de variables d’état et de processus™ Il s’agit d’un
solutionneur d’équations différentielles qui est relié aux deux modules HD et AD. Les
différents processus, forcages et variables d’état implantés dans le module

biogéochimique sont repris dans la table 8.1.

Les deux principaux processus biologiques de production et de consommation du carbone
organique pris en considération sont la production phytoplanctonique et la respiration
bactérienne hétérotrophe. Pour les bilans d’azote, nous avons pris en compte
I'ammonification, la nitrification et la dénitrification. Une attention spéciale a été
consacrée a la production phytoplanctonique pour laquelle une description plus fine est
proposée. En particulier, le phytoplancton est le seul acteur biologique dont la biomasse
est une variable. De maniere générale les valeurs des parametres cinétiques intervenant
dans les équations du modeéle résultent d'estimations directes (basées sur des expériences
cinétiques en laboratoire) ou indirectes (d'aprés les données de la littérature). A
I'exception de quelques cas, ces parametres n'ont pas été utilisés a des fins d'ajustement du

modéle.

Informations détaillées sur www.dhisoftware.coin/ecolab
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8.2

8.2.1

Variables d’état

Matiere organique

Oxygeéne dissous
Ammonium

Nitrate

Silice dissoute

Biomasse phytoplanctonique

Salinité

Table 8.1 :

Forcages

Température

Vitesse de courant horizontale*

Hauteur d’eau*

Processus

Production
phytoplanctonique

Consommation de silice

Mortalité phytoplanctonique

Dégradation aérobique

Dénitrification

Nitrification

Echange d’oxygene entre la
coloime d’eau et

I’atmospheére

Variables d’état, forgages et processus implantés dans le modele (* forcages calculés par le module

HD). lls ne sont pas tous détaillés dans ce chapitre. Pour de plus amples informations, voir Folmer

(2003).

Module phytoplanctonique

Choix d’une espéce

En ce qui concerne le phytoplancton, notre premier objectif est d’en cerner la dynamique

générale (zones productives, vitesse de développement, consommation des nutriments,

impact sur l-o= dissous,...), et d’en décrire I’évolution temporelle et longitudinale dans

I’estuaire de I’Escaut. Dans son état actuel de développement, le modéle n’inclut qu’une

seule espéce phytoplanctonique pour deux raisons :

150

Nous voulons conserver un nombre restreint de variables d’état afin de minimiser

autant que possible les paramétres d’ajustement. Cela facilite la validation et

I’interprétation des résultats de simulation, par ailleurs rendues difficiles a cause

de I’hydrodynamique complexe de I’'estuaire.

Le but poursuivi

n'est pas d'élaborer un modéle écologique décrivant

la

composition et la succession des espéces phytoplanctoniques dans le temps et dans

I'espace.
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8.2.2.b Développement en série de I’exponentielle

La fonction exponentielle présente un développement en série dont la précision dépend du

nombre de termes retenus. Aprés un changement de variable, I’équation 8.3 devient :

GPPz @-e"/(kd. . dv|/ (8.4)
Ou il vilo . exp(-kd . 2)
yo H/(z = 0) = -a™Eo/P"™:,"x

H ot Y (Z = zmax) Vllo . 6Xp(-kd . z~x)

Aprés développement en série de Taylor autour de v/ = 0, I'intégrale prend la forme .

GPPz B . PAx / (kd). [L+VE21+v|N 31+ viVAT+.. ] . dv)/ (8.5)

dont la solution limitée aux 7 premiers termes s'écrit :

GPPz = B . PAmax . (VflO-VK bot + (VO bot 2)/4 + (V|/o -Vl bot )/1 8 +
(viro "Vl bot =96 + (vjo *-V|/ bot )/600 + (vflo ~-v|/ bot >4320 +

(Mro~vjlbot >35280)/kd (8.6)

Les tests montrent qu’un développement limité au septiéme degré donne des résultats
satisfaisants en comparaison de I'intégration numérique. La substitution de I’intégration
numérique par I’expression analytique issue du développement en série diminue le temps

de calcul d’un facteur supérieur a 10.

Le probleme de cette approximation est que sa précision diminue lorsque v( s’éloigne de
zéro, ce qui est le cas lorsque, par exemple, la profondeur z et le coefficient kd sont petits.

L’approximation est donc moins bonne dans toutes les régions peu profondes de

I’estuaire.
8.2.2.C Fonction gamma

Alors que la méthode précédente consiste a faire une approximation sur la fonction de

Platt avant son intégration, une alternative’ est de trouver une approximation de

Développée en collaboration avec D. Aguilera (Université d'Utrecht).
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I’exponentielle intégrale elle-méme. Pour plus de clarté, I’équation 8.4 peut étre réécrite

comme suit ;

fEo
GPPz = B.P®™, L [1 - exp(-a® . E/P™)] / (kd+ E) . dE (8.7)

Jti bot
ou E est I’irradiance (PAR) a la profondeur z, Eq est I’irradiance a la surface, et Ebot est
I’irradiance au fond de la colonne d’eau. Aprés quelgues manipulations cette intégrale
donne une expression faisant intervenir la fonction gamma incompléte Y (0, x) (Press et

al. 1986) :

GPPz =B .PAx/ (kd). [ r (0, a®.E0o/PVX) - T (0, a®.Ebot/P®max) + (kd * z,ax)] (8.8)

Selon la valeur de I’argument X, la fonction T (0, X) peut étre approchée grace aux

développements en série suivants (Abramowitz et Stegun 1965) :

FX)= —-(n(X) +y) - (-X+xM2.21 —=xN3.3! +xM4.4) —xVs.5 !+ ..), pour0<x <1

F()= exp(-x). (1/(x+1 - (1 / (x+3 = (47 (x+5 = (9 / (x+7 = (16 / (x+9 = . I)))N)),

pourx >1

ou Y = 0.5772156649 est la constante d’Euler. On peut montrer que I’utilisation d’un
développement au cinquieme degré conduit a une erreur relative maximum de I’ordre de
0.1% dans le calcul des fonctions F(x). C’est donc ce développement au cinquiéme ordre
que nous avons utilisé dans le modeéle, ce qui permet de réduire le temps de calcul tout en

conservant une excellente précision sur toute la gamme de variation de l'irradiance.
8.2.3 Calcul de la production phytoplanctonique nette

Dans le modéle, la production phytoplanctonique nette (NPP) est calculée selon le

principe exposé au chapitre 7.
NPP = GPPz/ (Zmax) - resp. de biosynthese - excrétion - resp. de maintenance

ou la NPP est exprimée en [pmol C . m" . h"], la respiration de biosynthése et I’excrétion
sont des fonctions de la GPP, et la respiration de maintenance est une fonction de la
biomasse. Il faut noter que dans le modéle la GPPz [pmol C . m" . h"'] est exprimée par
unité de surface et doit donc étre divisée par la profondeur de mélange (Zmax) pour étre
utilisée dans I’équation de la production phytoplanctonique nette qui est exprimée par

unité de volume.
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8.2.4 Interaction entre la production, les nutriments et I'oxygéne dissous
8.2.4. a Limitation par la silice

Dans le modele, seule la limitation de la photosynthése par la silice dissoute est prise en
considération. L’azote inorganique se trouve en concentration suffisamment importante
dans I’estuaire de I’'Escaut pour qu’il ne soit pas limitant (cf chapitre 3). Toutefois, au
voisinage de l'embouchure et dans la zone cétiere, I’azote peut devenir limitant pour la
production phytoplanctonique. Au stade présent, le rble limitant de I’azote n’est pas
encore modélisé. La limitation par la silice est introduite dans le calcul de la GPP, au

moyen d'un facteur de limitation de type Menten-Michaelis
fact(Si) = [Si]/ ([Si] + K,,si)

ou [Si] est la concentration en silice dissoute et Kmsi la constante de limitation de la

croissance phytoplanctonique par la silice.
8.2.4. b Consommation des nutriments et production d'oxygéne

La consommation des nutriments par le phytoplancton est proportiormelle & la NPPtot- En
effet, les nutriments servent a la biosynthése des molécules complexes (telles que les
protéines pour l'azote) et participent donc a la croissance nette du phsdoplancton
(Lancelot et al. 1986). L'assimilation d'azote est calculée a partir d'un rapport de Redfield,
qui caractérise la composition élémentaire du phytoplancton. Pour la silice, bien que son
utilisation par les diatomées ne suive pas nécessairement l’assimilation de carbone
(Claquin et al. 2002), nous faisons I’approximation que son incorporation peut également
étre calculée a partir d'un rapport de Redfield Si/C que nous choisissons égal au rapport
N/C (Sarthou et al. 2005). Selon que le phytoplancton utilise le nitrate ou I’'ammonium
comme source d'azote, la production nette d’oxygéne photosynthétique est différente,

selon les deux équations ci-dessous :
I06CO2+16N03- + HPO/-+ [122H20+18HN 16Si**  {Cio6H2630,i0Ni6Sii6P} + 138 02 (8.11)
I0sCO=+16NH/ + HPO/-+ 10=sH-O+16Si* { CioéHzosOuoNi6Sii6P } + 107 O- + 18 (8.12)

Lorsque les deux espéces azotées sont présentes, il est admis que le phytoplancton
incorpore préférentiellement I’'azote ammoniacal. En effet, I’azote sous forme de nitrate
doit étre réduit au prix de NADPH et d’ATP (Geider et Macintyre 2002, Behrenfeld et al.
2004) avant d’étre assimilé sous forme organique. Pour le développement d’une méme

biomasse phytoplanctonique, une population disposant d’azote ammoniacal dépense donc
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moins d’électrons photosynthétiques et d’énergie qu’une population ne disposant que de
nitrates. Pour tenir compte de cette préférence, on introduit dans le modéle un facteur de
pondération tel que la vitesse d'assimilation du nitrate tend vers zéro lorsque la

concentration en ammonium augmente.

8.3 Résultats et discussion

8.3.1 Comparaison avec les résultats de modélisation

Figure 8.3: Résultats de simulation dans l'estuaire de I'Escaut d'une situation typique correspondant a
une période estivale des années 1990 pour (a) l'oxygéne dissous, (b) les nitrates et (c) les
ions ammoniums. Les deux courbes limitent I'enveloppe de la variation temporelle (min-

max). Les cercles gris représentent les données de terrain.

156



Distribution spatio-temporelle du phytoplancton

Les résultats de modélisation ont été comparés a une série de données de terrain,
recueillies notamment au cours des campagnes OMES (Maris et al. 2003). La
comparaison est cependant rendue difficile pour deux raisons : 1) I’'inadéquation entre une
description bidimensionnelle des variables et les résultats de terrain référencés selon la
seule dimension longitudinale, 2) l'incertitude de la plupart des mesures quant a l'instant

exact du prélévement par rapport au cycle de marée.

Ensemble, les trois variables d’état présentées a la figure 8.3 recouvrent la plupart des
processus décrits dans le modéle. Elles sont donc prises comme variables témoins dans
I’exercice de validation. Si I'on fait abstraction de la trés grande dispersion des mesures de
terrain, les évolutions longitudinales des trois variables modélisées respectent dans les
grandes lignes les tendances observées. En particulier, on releve I’augmentation de la
concentration en oxygéene dissous a l'aval du km 90, lorsque I’essentiel de I’ammonium a
été transformé en nitrate. D’autres résultats montrent qu’a cet endroit la matiére organique
est également largement consommée. On note aussi au km 100 I’appauvrissement en

oxygeéne dissous qui est lié a I’arrivée des eaux du Rupel dans I’estuaire.

8.3.2 Production et biomasse phytoplanctoniques

En vertu des conclusions précédentes (chapitres 3 et 7), la production phytoplanctonique
est essentiellement limitée par le rapport Zeu/ Zmix ' dans cet estuaire. Pour cette raison, les
variations tidales de la profondeur de mélange et de la profondeur euphotique devraient
étre prises en compte pour une estimation correcte de la production phytoplanctonique. A
I’heure actuelle, cependant, seule la variation tidale de la profondeur de mélange est
calculée par le modéle. L’estimation des variations rapides de la profondeur euphotique
implique en effet la description fine du transport de sédiments en suspension, qui n'est
actuellement qu'au stade de développement (Wollast et al. 2001; Verbanck 2003 ;

Verbanck 2004; Larcy 2004).

Zeu et Zmix sotit Ics abbréviations utilisées pour la profondeur euphotique et la profondeur de mélange.

157



Chapitre 8

55

0
L

< &K

(Urili inkuomelen

N
a

. &3

15

10

0
o] 5 0 15 x x x 40
N .. (Urlif h"Hlomeko
Xnaanaos. \2aiai, Time flep: X. Lqref:0

tUrlit Inkltomeko
N
IN
Q
X

| Below 0O
on | _ri ' ' . | ' | | J UnJelneil Vdue
[o] 5 IOt oS S o5 5] =4O = S o] S > E S
‘Urils InUlomeler)
SQO&'Sac irisoc.-nme siep: X. L™:O

158



Distribution spatio-temporelle du phytoplancton

Figtire 8.4 . Distribution de I’intensité de la production phsdoplanctonique (a) brute et (b) nette dans
I’estuaire de I’Escaut, un jour de Juin a midi (situation 1990). (c) Agrandissement de la

figure 8.4 b. Les productions sont exprimées en mmol-C . m"* .jour'*.

145- 1SO
140- 145
135- 140
X~ 135

0O- 5
lelow 0
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Figure 8.5 . Distribution de la biomasse i*ytoplanctonique (pM-C) dans I’estuaire de I’Escaut, unjour
de juin a midi (situation 1990).
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La figure 8.4 représente I’intensité de la production phytoplanctonique brute (a) et nette
(b), a midi un jour de juin. La figure 8.5 représente la biomasse phytoplanctonique au
méme moment dans I’estuaire. La production brute est, comme on peut s'y attendre,
importante partout ou la biomasse est élevée : la relation entre la GPP et la biomasse est
en effet linéaire (voir chapitre 2). La production nette, quand a elle, est élevée partout ou
la profondeur de mélange est faible. La biomasse algale est donc produite majoritairement
aux abords des berges (figure 8.4 c), et dans la région amont ou le rapport Zeu / Zmix est
favorable a la production nette. La comparaison de la distribution horizontale de la NPP et
de la biomasse phytoplanctonique prouve que le phytoplancton est transporté depuis les
zones peu profondes, ou la croissance est possible, vers les zones plus profondes, par
exemple le chenal central. Par conséquent, la biomasse algale s’homogénéise et décroit,

par effet de dilution, lorsque la profondeur augmente (figure 8.5).
8.3.3 Sensibilité des variables au changement des paramétres photosynthétiques

Au stade présent, le modéle ne prévoit pas de variation a court terme des parametres
photosynthétiques. Au chapitre 7, il a été avancé que les processus de photoacclimatation
et de photoinhibition sont fortement réduits dans I’estuaire de I’Escaut, en raison de la
turbidité et de la circulation verticale rapide des masses d’eau. En revanche, il a été
montré au chapitre 3 que les paramétres photosynthétiques peuvent varier sur de plus
grandes échelles de temps, par exemple en fonction de la température. Nous avons voulu
tester les effets d’un changement des paramétres photosynthétiques sur la production de
biomasse, ainsi que sur les autres variables du modeéle. La figure 8.6 présente les résultats
d’une simulation ou les paramétres photosynthétiques a et P max sont respectivement

multipliés par un facteur 2 et 3. Les conditions aux limites sont celles des années 2000.

Pour le premier jeu de parametres photosynthétiques, on observe une augmentation
continue de la biomasse depuis I'amont jusqu'aux alentours du km 115 (figure 8.6 a). La
biomasse décroit ensuite jusqu'a une valeur minimum, atteinte au km 70, et qui se
maintient jusqu'a l'embouchure. L’augmentation de la valeur des paramétres
photosynthétiques induit une variation forte de la biomasse entre les km 115 et 160
(figure 8.6 b). Dans cette région, la concentration en biomasse passe d’environ 60 a 360
pM-C (c'est-a-dire de 15 a 90 pg-chloro.L~"). Il est intéressant de constater que, malgré la
différence entre les développements du phytoplancton dans la partie amont, la distribution
longitudinale de la biomasse algale a partir du km 115 et jusqu’a la mer (km 0) reste
approximativement la méme pour les deux simulations. Donc, une amélioration des

performances photosynthétiques provoque essentiellement une augmentation de biomasse
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dans une région limitée de I’estuaire, a savoir la région des eaux douces d’amont. Cette
région est d’ailleurs caractérisée par de faibles profondeurs de mélange (3-5 m), ce qui la
rend propice a soutenir une floraison algale (voir figure 8.4 b). Apparemment, quelle que
soit I'intensité de la floraison en amont, la région alentour du km 100 constitue une
barriere au-dela de laquelle la production nette ne permet plus une augmentation de
biomasse en raison des profondeurs de mélange. Ces résultats sont en accord avec les

conclusions du chapitre 7.

Figure 8.6 : Evolutions longitudinales de la biomasse phytoplanctonique (losanges) et de la silice
dissoute (triangles) dans I’estuaire de I’Escaut, au mois de juillet (années 2000). (a)
Simulation ou a® et P@max valent respectivement 0.05 pgC.|igChl".h".(pE.m"*s*") ' et 10
pgC.pgChr.h™ (1" scénario), (b) Simulation identique avec a® et P®niax valant
respectivement 0.10 pgC.pgChr.h".(pE.m'*.s")" et 30 pgC.pgChr'.h™ (2"”* scénario). Les

deux courbes limitent I'enveloppe de la variation temporelle (min-max).
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Il est intéressant de constater que, lorsqu'on augmente la valeur des paramétres PE, le
maximum de biomasse se déplace vers I'amont (depuis le km 115 jusqu'au km 145). Ce
déplacement peut étre interprété grace aux profils de concentration en silice dissoute
livrés par le modéle (figure 8.6 a et b). Pour de faibles valeurs des paramétres PE, la silice
est partiellement consommée sans jamais devenir limitante pour la production
phytoplanctonique. Dans ce cas, la biomasse se développe de maniere continue depuis le
km 160 jusqu'au km 115. Dans la deuxieme simulation, la silice est consommée beaucoup
plus rapidement dans la région d’amont (km 110-160). La faible concentration en silice
dissoute limite la croissance phytoplanctonique a I’amont, et entraine la décroissance
rapide de la biomasse a partir du km 145. On peut en revanche tenir pour sir que la
production phytoplanctonique n’est pas limitée par la disponibilité en silice entre le km
110 et le km 80, grace a l'arrivée des eaux du Rupel (km 100). Cela renforce notre
hypothése que la chute de chlorophylle a a cet endroit est bien due & un changement des

conditions d'exposition du phytoplancton a la lumiére.

Les effets d’'un tel changement dans le développement du phytoplancton, suite a la
variation des paramétres photosynthétiques, sont présentés a la figure 8.7 pour
I’ammonium et I’oxygene dissous. Pour tenter une analyse simple des profils de biomasse
phytoplanctonique (figure 8.6), d'ammonium et d'oxygéne dissous (figure 8.7) dans
I'estuaire amont, nous comparons pour chaque variable les pentes des courbes obtenues
dans les deux scénarios entre les km 165 et 145. Cette analyse confirme qu'a I'amont, la
biomasse croit de facon plus importante dans le 2™ scénario (pente ~ 10 pMC.km') que
dans le premier (pente ~ 1.2 pMC.km"), soit une différence de pente de l'ordre de 9 pM-
C.km’’. Ce différentiel se marque directement sur I'évolution de la concentration en
ammonium. Dans les deux scénarios, la décroissance observée entre les ks 160 et 120
peut étre attribuée a la nitrification. Dans le 2™ scénario, la décroissance est plus rapide :
on passe d'une pente ~ -1.7 pM-N.km" & une pente ~ -3 pM-N.km"\ soit une différence

de l'ordre de 1.3 pM-N.km*'. Comparée a la valeur de 9 pM-C.km" obtenue par la méme
procédure de calcul pour le carbone, cette valeur pour lI'ammonium donne un rapport
AC/AN égal a 6.9, trés voisin du rapport de Redfield C/N = 106/16 = 6.6. Ceci confirme
gque malgré une augmentation considérable de [I'activité phytoplanctonique, la
photosynthése n'est pas limitée par I'ammonium a cet endroit de I'estuaire (entre les km

165 et 145).
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Figure 8.7 : Evolutions longitudinales des concentrations en ammonium (a et b), et en oxygene dissous (c
et d) dans I’estuaire de I’Escaut, au mois de juillet pour les années 2000. Les deux graphes de
gauche sont issus d’une simulation ou a® et P@nax valent respectivement 0.05 pgC.pgChr’.h'
"(PE.m"*s™)”" et 10 pgC.pgChr'.h" (1" scénario). Le volet droit représente la méme
simulation avec a® et P@max valant respectivement 0.10 pgC.pgChl".h"*.(pE.m'*.s")”" et 30
pgC.pgChP'.h™ (2°™ scénario). Les deux courbes limitent I'enveloppe de la variation

temporelle (min-max).

L'impact de l'augmentation des paramétres photosynthétiques sur le profil d'oxygene
dissous est trés marqué a l'amont (figure 8.7 c et d), puisqu'on passe d'une diminution
nette (pente ~ -0.6 pM-02.km") a une augmentation (pente ~ 5 pM-02.km'*) entre les km
165 et 145. Dans le scénario, la production phytoplanctonique et les échanges avec
l'atmosphére sont trop faibles pour compenser la respiration hétérotrophe et la
nitrification, toutes deux importantes a cet endroit. On peut noter ici que la concentration
en oxygene dissous est toujours suffisante pour ne pas avoir d'impact négatif sur la
nitrification (KmUz = 15 pM-02). Dans le 2™ scénario, en revanche, le bilan global des
apports et consommations est inversé. La différence entre les pentes des deux scénarios (~
6 pM-02.km") est Iégérement inférieure aux 9 pM.km” attendus pour un rapport AC/AO:2

égal a 1. Il faut remarquer que notre approche graphique tres simplifiée néglige les
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différences de réaération. Dans le 2A™ scénario, on s'attend en effet a une diminution de la

vitesse de réaération due a I'augmentation de la concentration en oxygéne dissous.

Notre interprétation du maximum d'oxygéne dissous calculé entre les km 100 et 120 est la
suivante : pour les petites valeurs des paramétres photosynthétiques, I'ammonium est
presque totalement épuisé au km 120, et la consommation d'oxygéne par la nitrification
est quasiment arrétée (KmNiLj = 100 pM). La réaération et la production
phytoplanctonique locale entrainent alors une augmentation assez rapide de I'oxygéne
dissous. Suite a un accroissement important des paramétres photosynthétiques, la silice
devient rapidement limitante pour la production phytoplanctonique, et par conséquent,
l'incorporation d'ammonium ralentit dés le km 140. De facon un peu paradoxale, la
consommation d'ammonium qui était plus rapide a lI'amont ralentit entre les km 140 et
120. La nitrification au km 120 n'est donc pas totalement supprimée, et I'augmentation de
la concentration en oxygéne dissous est moins rapide. Nonobstant, au-dela du km 100, on
observe pour les deux scénarios une chute tres rapide de la concentration en oxygéne

dissous due aux apports de matiére organique et d'ammonium en provenance du Rupel.

Un des intéréts de cette étude de sensibilité par rapport aux parametres photosynthétiques
est de montrer que, dans la zone amont (du km 160 au km 100), les résultats de simulation

balaient toute la plage de variabilité des résultats d'oxygéne dissous.
8.34 Perspective « passé-présent-futur »

Trois simulations ont été effectuées pour tenter de reproduire la situation des années 1990,
celle de I'année 2002, et de prévoir celle de 2010 '. Les conditions aux limites ont donc
été adaptées pour simuler I'historique et le pronostic de I'amélioration des systémes
d’épuration dans le réseau hydrographique en amont de I’estuaire. La situation en 2002
tient compte d’une épuration partielle des eaux des Régions Bruxelloise et Flamande. La
situation & I'horizon 2010 prévoit I’existence d’un traitement complet des matiéres
organiques et de l'azote dans les eaux usées de Bruxelles, avec pour conséquence une

forte diminution de la charge polluante apportée par le Rupel.

La figure 8.8 présente les résultats des trois simulations pour la matiére organique (a),
I’7ammonium (b), les nitrates (c), et I’oxygéne dissous (d). Pour ces simulations, toutes les
conditions de forcage (température, ensoleillement, débits d'amont) sont identiques; seules
les charges en provenance du réseau hydrographique ont été adaptées. La figure 8.8 (a)

montre l'effet de la diminution de la charge sur le profil de concentration en matiéres

Réalisé dans le cadre du contrat européen Eurotroph, 2001-2004.
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organiques, principalement en amont de I’estuaire (km 160), a la confluence avec la
Dendre (km 130), et avec le Rupel (km 100). La situation de 2010 est caractérisée par la
diminution spectaculaire de la charge organique en provenance de Bruxelles. Mais, les
simulations présentées a la figure 8.8 (a) mettent aussi bien en évidence le réle
d’épurateur naturel joué par I’estuaire de I’Escaut : quelle que soit I’intensité de
I’épuration des eaux a I’amont, la charge organique rejetée vers la mer est toujours proche
de zéro. A ce titre, le bénéfice de I'épuration ne concerne que I'amont du km 80 (c'est-a-

dire la partie de l'estuaire située en territoire belge).

Lors du traitement des eaux usées, la respiration de la matiére organique produit de
I’azote inorganique sous forme d’ammonium, lequel est transformé & plus de 90 % en
nitrate par les bactéries nitrifiantes au cours du processus artificiel (hypothése de calcul
basée sur des estimations provenant du réseau de mesures de la région flamande, VMM
2003). Le reste de I'ammonium est rejeté dans le systéme fluvial ou cette transformation
naturelle se poursuit. En conséquence, lorsque les masses d’eau atteignent I’estuaire de
I’Escaut, la charge en ammonium est fortement réduite par rapport a une situation ou la

matiére organique est respirée a proximité ou au sein méme de I’estuaire (figure 8.8 b).

Figure 8.8 : Evolutions longitudinales des concentrations moyennes en matiére organique (a), en
ammonium (b), en nitrates (c), et en oxygene dissous (d) dans I’estuaire de I’Escaut, au
mois de juillet et pour des conditions aux limite différentes (associées ici a des années
différentes).
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L’azote n’en est pas moins présent dans I’estuaire sous la forme de nitrate, & savoir le
produit final de la nitrification. On voit en effet, en comparant les figures 8.8 (b) et (c),
qu'au km 160, I’ammonium éliminé par le traitement des eaux se retrouve en grande partie
sous forme de nitrates. Par ailleurs, un autre effet tend a augmenter les concentrations en
nitrates dans l'estuaire, a savoir la disparition des zones fortement anoxiques, et par
conséquent la disparition presque totale de la dénitrification dans la région située de part
et d'autre d'Anvers. Le minimum de concentration en nitrates observé au voisinage du km
100 disparait totalement des profils longitudinaux. Le résultat global est un quasi
doublement de la concentration en nitrates dans la partie estuarienne entre I'embouchure

et le km 70.

Une des conclusions importantes de ces simulations est donc de confirmer que
I’installation des systémes d’épuration ne permet plus de profiter de I'élimination naturelle
de l'azote, et accroit en conséquence le flux d'azote vers la zone cétiére. Ce paradoxe avait
déja été anticipé par Billen (1990). Comme le montre la figure 8.8 (d), un autre
changement majeur s’opére au niveau de la concentration en oxygéne dissous.
L’augmentation de celle-ci dans I’estuaire entre les km 120 et 80 découle directement de
la diminution des apports en matiére organique et en ammonium en provenance du Rupel.
Si le bilan global est défavorable en ce qui concerne I'export d'azote en mer, il est en

revanche trés favorable quant a I'amélioration des conditions redox au voisinage d'Anvers.
8.3.5 Bilans et apports vers la zone cétiere, réle de la production phytoplanctonique

Des bilans tenant compte des apports dans I’estuaire, des exportations vers la mer et des
processus internes ont été dressés pour différentes variables (Oz dissous, matiere
organique, ammonium, nitrate). Pour une meilleure visualisation des transferts, I’estuaire
a été divisé en deux parties, la fi-ontiere entre les deux zones étant située a la limite de

I’intrusion saline dans I’estuaire (~ km 90, a lI'aval immédiat de la confluence du Rupel).

La figure 8.9 expose les bilans résultant des trois simulations discutées précédemment
(1990, 2000, et 2010). Pour chaque variable, le tableau se divise en trois lignes de deux
boites reliées par des fleches. Chaque ligne correspond a une simulation ou les conditions
aux limites sont respectivement celles de 1990, 2000, et 2010. Les boites de droite
représentent la partie amont de I’estuaire, et les boites de gauche la partie aval. Les
fleches représentent les flux entrant et les flux sortant. Les fleches horizontales sont les
flux accompagnant les masses d’eau, et les fleches verticales indiquent les apports

latéraux. Au sein de chaque boite, un chiffre représente le bilan net (production ou
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consommation) de la variable. Ce bilan net est accompagné d’un graphe qui montre la

contribution respective de chaque processus affectant la variable.

Les flux de matiére organique sont fortement affectés par I’épuration des eaux d’amont
(figure 8.9 a). Le flux entre I’estuaire amont et la partie aval est divisé par six, et le flux
vers la zone cétiere par deux entre 1990 et 2010. Sur les graphes affichant la contribution
des processus, on remarque les diminutions de la respiration aérobie et de la
dénitrification qui consomment la matiére organique. La respiration hétérotrophe répond a
la baisse de la concentration du substrat organique. Pour la dénitrification, il faut aussi
compter avec la hausse de la concentration en oxygene dissous qui inhibe I’activité
dénitrifiante. Comme montré plus haut a la figure 8.8 (b), les concentrations en
ammonium dans I’estuaire sont considérablement appauvries par I’intervention de
systémes d’épuration situés loin en amont. La figure 8.9 (b) montre bien a quel point cet
appauvrissement influence le processus de nitrification au sein de I’estuaire. Remarquons
gue les apports latéraux dans I’estuaire aval sont d’une ampleur presque identique a la
charge arrivant dans I’estuaire amont. Avec I’installation des systémes d’épuration en
amont, et en raison de la persistance des apports latéraux en aval, les flux d’ammonium
s’inversent entre les deux parties de I’estuaire : a partir de 2000, l'estuaire aval devient

une source d'ammonium pour I'amont ou il est nitrifié.

Un autre fait marquant est la modeste contribution phytoplanctonique a la consommation
d’ammonium, qui devient pratiguement négligeable suite a la diminution des teneurs en
ammonium due a I'épuration des eaux. La diminution de l'incorporation d'ammonium est
compensée par une augmentation simultanée de la consommation des nitrates par le
phytoplancton qu'on distingue a peine sur la figure 8.9 c. Comme remarqué plus haut
(figure 8.8 c), I'apport en nitrates dans I’estuaire amont est rehaussé dans le cas d’une
épuration des eaux. Le transfert de nitrates vers I’estuaire aval augmente également.
L'apport de nitrates vers la zone cétiere diminue légerement par rapport a la situation de
1990, mais il faut remarquer que les données disponibles ne permettent pas d'estimer
I'apport latéral en nitrates pour 2000 et 2010. Les valeurs données entre parenthéses sont

donc des estimations minimum.
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Tableaux présentant les bilans nets de production/consommation et les flux d’entrée et de
sortie pour (a) la matiére organique, (b) I’'ammonium, (c) les nitrates, et (d) I'oxygéne
dissous dans I’estuaire de I’Escaut. Tous les flux sont exprimés en kmole.jour" (de C, N et
02 resp.), et représentent une valeur moyenne journaliére calculée sur I'ensemble d'un cycle
vives eaux-mortes eaux, afin d'annuler I'effet des variations de volume d'eau dans l'estuaire,
npp = production phytoplanctonique nette, mort = mortalité phytoplanctonique, aerob =
respiration aérobie, nitr = nitrification, denitr = dénitrification, ox exch = échanges
d’oxygene entre I’atmospheére et la colonne d’eau.
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Un constat important ressort des bilans d’oxygene dissous (figure 8.9 d): la nitrification
est au moins autant responsable de la consommation d’oxygéne que la respiration aérobie.
Les bilans d’oxygéne mettent également en évidence I'importance du processus de
réaération de la colonne d’eau. C’est I’échange d’oxygéne a I’interface eau-atmosphére, et
non la production phytoplanctonique, qui constitue I'apport essentiel en oxygéne dans la
colonne d’eau (figure 8.9 d). Pour ce qui concerne la production phytoplanctonique, on
remarque d’ailleurs qu’elle n’est un processus crucial pour aucune des variables
présentées. De plus, l’installation de systemes d’épuration n’affecte quasiment pas la
production algale au sein de I’estuaire, si ce n’est qu’elle induit une consommation de
nitrates aux dépens d’ammonium. La mortalité du phytoplancton contribue a l'apport de
matiére organique de facon presque constante (figure 8.9 a). Son importance relative tend
a croftre au cours du temps, pour atteindre environ 20 % des apports détritiques d’amont

dans l'estuaire en 2010.

Une derniere observation qui résulte des bilans est la similitude trés prononcée de
l'intensité des processus qui se déroulent au sein des deux zones considérées, et cela
malgré la tres grande différence des surfaces et des volumes impliqués. Ceci justifie

pleinement l'intérét qui est actuellement porté a I'étude de la zone amont de I'estuaire.

8.4 Conclusions

Malgré la difficulté de la validation, les principales variables du modéle ont pu étre
comparées aux résultats expérimentaux; les variations sont globalement conformes aux

tendances observées.

Les résultats des simulations 2D confirment que le systéme estuarien peut soutenir une
biomasse phytoplanctonique élevée durant la floraison algale dans la zone d'eau douce de
I’'amont (km 120-140). Les résultats confirment également que les conditions
hydrodynamiques et bathymétriques sont peu propices au développement d’une biomasse

algale importante en aval du km 100.

L’étude de la sensibilité du modéle par rapport aux parametres photosynthétiques montre
qgue l'augmentation de a® et de P"max entraine une hausse notable de la biomasse
phytoplanctonique dans I’estuaire amont (km 120-160). En revanche, la biomasse reste
faible en aval. La hausse de la production nette a I’amont affecte peu la concentration en
ammonium. En revanche, la concentration en oxygéne dissous augmente

considérablement la ou la biomasse algale se développe.
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Une simulation portant sur des scénarios "passé-présent-futur® dans I’estuaire a pu étre
réalisée, mettant en rapport les conditions initiales correspondant & ces scénarios avec
I’existence de systemes d’épuration plus ou moins développés dans le réseau fluvial en

amont de I’estuaire. Les conclusions principales sont les suivantes .

la production phytoplanctonique agit peu sur les bilans d’oxygéne dissous,
d’azote, et de matiére organique. En terme de flux, son rble est a peu prés

comparable dans la zone amont et dans la zone aval.

La réaération, la nitrification et la respiration hétérotrophe contrblent le bilan
d’oxygéne dissous. Dans les simulations, l'activité conjuguée des bactéries
hétérotrophes et nitrifiantes participe pour une part presque égale a la

consommation d'oxygéne dissous dans l'estuaire.

La respiration aérobie et la dénitrification contrélent a la fois le bilan d’azote et le
bilan de matiére organique. Les deux processus jouent un rble presque aussi
important dans le bilan de matiére organique en 1990, le role de la dénitrification

diminuant ensuite.

- Le modéle prévoit que I'installation de systémes d’épuration a Bruxelles conduira
a une légére augmentation des apports de nitrates vers la zone coétiere. En
revanche, la qualité de I’eau au sein de I’estuaire s’en trouvera améliorée suite a
I’augmentation de la concentration en oxygéne dissous dans les régions qui en

sont encore actuellement appauvries.

Au vu des bilans de carbone, d'azote et d'oxygéne dissous, on a tendance a penser qu'une
description plus détaillée de la production phytoplanctonique n'est pas utile, car ce
processus joue de maniére marginale en comparaison a d'autres processus beaucoup plus

intenses. Toutefois, on peut relever trois raisons justifiant une telle description

I y a au moins un paramétre qui est fortement affecté par la floraison
phytoplanctonique dans l'estuaire, a savoir la silice dissoute. Il est trés important
de décrire convenablement la production phytoplanctonique pour avoir une bonne
estimation de I'export vers la zone coétiére de la silice, laquelle joue un réle central
dans I'équilibre écologique des especes phytoplanctoniques en mer. Pour les
mémes raisons, il faudrait également tenir compte de la redissolution de la silice

biogénique dans l'estimation des apports en zone cotiére.
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- Avec l'augmentation de la qualité des eaux, le réle relatif de la production

phytoplanctonique dans les bilans a tendance & augmenter.

- Bien que le modéle ne soit pas un modele écologique, il demeure néanmoins
intéressant de tester les conditions d'apparition et de disparition des espéces de
phytoplancton, notamment en fonction de la disponibilité en silice ou de leur

résistance au stress salin, par exemple.

Donc, le modéle peut encore étre notablement amélioré, tant au niveau hydrodynamique
gue biogéochimique. Il a été mentionné qu’un module de transport solide est actuellement
développé dans le Service de Traitement des Eaux et Pollution pour décrire, entre autres,
les fluctuations rapides de concentration des matieres en suspension dans la colonne
d’eau. Cela permettra de mettre enjeu un coefficient d’atténuation vertical de la lumiere

qui varie au cours des marées.

On peut également suggérer que le modéle prenne a terme en compte trois types de
phytoplancton, apparentés a des espéces existantes; d'une part, les consommateurs de
silice; d'autre part, les non-consommateurs de silice, eux-mémes divisés en deux types: un
type de phytoplancton marin (Haptophyte Phaeocystis sp.; Lancelot et al. 1997) et un type

d’eaux douces (e.g. Coccal green algae Scenedesmus spp.; Muylaert et Sabbe 1999).

Dans le modéle, le grazing du phytoplancton par le zooplancton est traité comme un
compartiment non-dissocié de la mortalité du phytoplancton. On peut également
envisager de développer cet aspect, a fortiori si I'amélioration de la qualité de l'eau se

poursuit, entrainant une nouvelle distribution du zooplancton dans l'estuaire.
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Conclusions générales

An English version is available after this text.

L'estuaire de I'Escaut est soumis a d'importants rejets de matiére organique et de
nutriments (NH4", NOs', Poa”') qui sont déversés dans le systeme via les eaux usées et le
lessivage des engrais. Généralement, cela conduit a Il'eutrophisation du systéeme,
caractérisée par un développement excessif de phytoplancton depuis le début du
printemps jusqu'a septembre. La respiration de la matiére organique d'origine
phytoplanctonique par les bactéries hétérotrophes provoque un déficit en oxygéne dissous
dans la colonne d'eau, entrainant la mort des organismes supérieurs et la détérioration de
la qualité de I'eau. Une compréhension plus fine des mécanismes contrdlant la croissance
et la mort du phytoplancton est donc nécessaire pour une meilleure gestion des eaux de
I'estuaire de I'Escaut et de la zone cétiére adjacente. Dans un systéeme bien mélangé et
riche en nutriments, la croissance du phytoplancton n'est généralement pas limitée par la
disponibilité de ceux-ci, et la lumiére est le facteur limitant. Toutefois, des concentrations
élevées en chlorophylle a sont souvent observées en paralléle avec de hautes turbidités, et
réciproquement, une diminution importante de la chlorophylle a se produit aux faibles
salinités alors que la turbidité diminue également. Cela suggére que, malgré |'évidence
d'une limitation par la lumiére, le contréle de la production phytoplanctonique repose sur
des mécanismes plus complexes. L'objectif central de ce travail est d'identifier quels sont
les facteurs environnementaux qui contrélent la production phytoplanctonique dans
I'estuaire de I'Escaut, et d'atteindre une meilleure compréhension des mécanismes qui

dirigent la distribution complexe de la biomasse phytoplanctonique dans ce systeme.

Afin d'identifier ces facteurs et mécanismes, nous adoptons une stratégie reposant a la fois
sur l'outil expérimental et sur la modélisation. Dans une premiére phase, I'objectif du
travail est de reconnaitre, au moyen de mesures en laboratoire et sur le terrain, les
principaux parametres affectant la production du phytoplancton dans l'estuaire de I'Escaut
(disponibilité lumineuse, nutriments, salinité, température, pH, alcalinité, Oz dissous...).
Concernant le phytoplancton, une attention spéciale est apportée & la courbe
photosynthése-irradiance, telle que déterminée par la méthode de l'incorporation du ™C.

L'évolution de tous les parametres biogéochimiques est étudiée dans I'espace (le long de
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I'axe longitudinal de l'estuaire) et dans le temps (en un point fixe avec une période de

I'ordre de la semaine).

Les observations a I'échelle saisonniére confirment que la disponibilité lumineuse est le
principal facteur limitant la production du phytoplancton. Les nutriments ne sont pas
limitants dans I'estuaire, a l'exception de la silice qui peut limiter de fagon non-
systématiqgue mais récurrente la croissance des diatomées en été. D'autres facteurs
envirormementaux sont classés selon leur influence sur la disponibilité lumineuse
(irradiance solaire, matiéres en suspension, et donc vitesses de courant, entre autres), sur
la performance photosynthétique (température), sur la biomasse (mécanismes de
transport, temps de résidence). Les observations ont permis de scinder la problématique
générale en questions plus concréetes et plus spécifiques: 1) comment expliquer que la
floraison du phytoplancton se produit dans des régions de turbidité élevée ? 2) comment
expliquer la décroissance de chlorophylle a observée dans la région oligohaline ? La
guestion du stress salin et celle du grazing par le zooplancton ont été abordées au moyen
d'expériences spécifiques. Ces processus peuvent en effet respectivement influencer la
productivité phytoplanctonique, ou constituer un terme de perte pour la biomasse des
algues dans les régions oligohalines et saumatres de l'estuaire. On montre néanmoins que,
malgré un effet mesurable sur la dynamique du phytoplancton, ni le stress salin ni le
grazing ne peuvent expliquer de maniére convaincante la décroissance de chlorophylle a
dans la région oligohaline. A ce stade, il devient nécessaire de s'intéresser plus finement a
la dynamique phytoplanctonique, entre autres aux plus petites échelles de temps et

d'espace.

La seconde partie du travail vise a établir un modéle de production primaire et de
croissance du phytoplancton, sur la base des observations expérimentales. Premiérement,
la méthode du est utilisée pour analyser la dépendance par rapport au temps de la
courbe photosynthése-irradiance. Des équations cinétiques sont écrites pour retracer
I'incorporation de carbone par le phytoplancton sous différentes irradiances, dans un
systeme fermé et mélangé. Le modeéle est comparé aux résultats expérimentaux
d'incorporation de pour différentes durées d'incubation et pour différentes irradiances.
Une attention particuliere est accordée aux mécanismes de photoacclimatation et de
photoinhibition puisqu'ils deviennent importants au-delad de quelques heures d'incubation
(> 4-5 h). Les conditions dans lesquelles les productions phytoplanctoniques brute et nette
peuvent étre évaluées a l'aide de la technique du *“C sont discutées sur la base de

l'irradiance et du rapport isotopique du carbone cellulaire. De plus, une solution
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analytique dérivée des équations cinétigues est proposée pour ['estimation de
I'incorporation nette de carbone - et donc de la production nette — dans l'optique de la

méthodologie utilisée.

Deuxiemement, un modele de production phytoplanctonique est proposé pour un estuaire
turbide et soumis a de fortes marées, tel que I’estuaire de I'Escaut. Il est basé sur la
description de la croissance phytoplanctonique en fonction de la lumiére, de la respiration
algale et de la mortalité. Les forcages du modéle sont I’irradiance solaire incidente, la
profondeur de mélange et la pénétration lumineuse dans I’'eau. Le coefficient
d’atténuation de la lumiére dans I'eau est directement relié a la dynamique des matieres
particulaires en suspension. Les résultats du modéle montrent que I’estimation de la
croissance phytoplanctonique doit étre effectuée avec une résolution suffisamment fine
dans le temps pour tenir compte des interférences entre les forcages physiques d’origine
solaire et tidale. Le rapport entre la profondeur euphotique et la profondeur de mélange
(zeu:Zmix) 6st tres dynamique a I'échelle de la marée. Certaines zones turbides, a priori
défavorables a la production phytoplanctonique, peuvent néanmoins soutenir une
production nette positive en raison de la variation rapide du rapport Zeu:Zmix- Inversement,
des zones plus profondes, affichant pourtant de plus faibles turbidités, ne sont pas
capables de supporter une production nette de biomasse, indépendamment de tout autre
influence biogéochimique. La compréhension de ces mécanismes nécessite une analyse
fine du numérateur (Zeu) et du dénominateur (Zmix) de ce rapport, a I'échelle sub-tidale. Le
modele est utilisé pour expliquer tout a la fois la croissance du phytoplancton et la
diminution de la chlorophylle a, observées respectivement dans la partie des eaux douces

et dans la région oligohaline de l'estuaire de I'Escaut.

Troisiemement, un module "production phytoplanctonique" est implanté dans un modele
biogéochimique-hydrodynamique de l'estuaire de I'Escaut. Ce modéle bidimensionnel
(2D-intégré verticalement) s'étend depuis les affluents du systéme estuarien jusqu'a la Mer
du Nord. Les simulations confirment nos précédentes interprétations et prédisent que le
systeme d'eau douce de Ilamont (km 120-140) peut soutenir une biomasse
phytoplanctonique élevée (60 pg-chk f') durant la floraison estivale. Les résultats de
modélisation reproduisent également le profil de décroissance longitudinale de la
chlorophylle a autour du km 100 dans la zone oligohaline. Une étude de sensibilité par

rapport aux parameétres photosynthétiques montre que l'augmentation de a et de P max
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entraine une hausse notable de la biomasse phytoplanctonique dans I’estuaire amont (km
120-160), mais que la biomasse reste faible & l'aval dans les régions oligohalines et
saumatres. La hausse de production nette a l'amont entraine une augmentation
considérable de l'oxygene dissous, mais n'affecte presque pas la concentration en
ammonium. Des simulations permettent, par ailleurs, de tester différents scénarios dans le
but de prévoir les implications des politiques d'épuration des eaux sur la biogéochimie de
ce systeme aquatique. Les résultats montrent que le traitement des eaux usées de
Bruxelles, attendu a I'horizon 2010, améliorera de maniére appréciable la qualité des eaux
estuariennes (en particulier au voisinage d'Anvers). En revanche, les flux d'azote
inorganique dissous vers la zone cétiere ne devraient pas changer beaucoup dans le futur
en comparaison de la situation présente. Dans tous les cas, les eaux douces de la partie
amont de l'estuaire apparaissent comme un site important de réactions biogéochimiques et
de production phytoplanctonique, au moins autant que les parties saumatres et marines de
I'estuaire, malgré de larges différences dans les surfaces et les volumes impliqués.
Cependant, le phytoplancton contribue peu aux transformations biogéochimiques en
comparaison des bactéries hétérotrophes et nitrifiantes, sauf pour ce qui concerne la silice

dissoute dont la distribution est étroitement liée a l'activité des diatomées.

Conclusions principales

Les nutriments ne limitent pas la production du phytoplancton; toutefois, la silice

peut occasionnellement limiter la croissance des diatomées en été.

Le stress salin et le grazing par le zooplancton ne peuvent ni l'un ni l'autre
expliquer la diminution de la biomasse phytoplanctonique observée dans la région

oligohaline.

La disponibilité lumineuse est le principal facteur limitant. Dans l'estuaire, elle est
une fonction de l'irradiance solaire (cycle jour-nuit) et de la dynamique des

matiéres en suspension (cycle tidal, y compris le cycle vives eaux-mortes eaux).

Bien qu'il varie fort dans le temps, le coefficient d'atténuation de la lumiére
présente toujours une valeur homogéne dans la colonne d'eau, a tout le moins au

sein de la couche photique ou la production phytoplanctonique prend place.
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Les interactions entre l'irradiance solaire, la pénétration lumineuse et la profondeur
de mélange, toutes trois variables dans le temps, doivent étre prises en compte au
moins a l'échelle horaire pour estimer la production du phytoplancton dans un

systeme aussi dynamique que l'estuaire de I'Escaut.

Le rapport ZeuiZmix qui constitue le principal facteur contrdlant la production nette
du phytoplancton, dépend de facon complexe du temps. Une production
phytoplanctonique nette positive peut prendre place dans des zones de haute

turbidité, pour autant que la dynamique du rapport Zeu:Zmix soit favorable.

Les deux parameétres photosynthétiques (a® et P"max) jouent un réle central dans
I'estimation de la production phytoplanctonique. A I'échelle des saisons, a® n'a pas
encore été corrélé a un autre parametre envirormemental. En revanche, P"max est
assurément une fonction de la température des eaux. Le long de I'axe longitudinal,

les deux parameétres suivent probablement la succession des espéces.

La photoacclimatation et la photoinhibition prerment manifestement place durant
les incubations. Aucune méthode fiable n'a encore été mise sur pied pour
quantifier ces processus au sein de la colonne d'eau turbide et naturellement bien

mélangée de I’Escaut.

En admettant une variation de a® et de P*max a une fi-équence semi-diurne, celle-ci
affecterait significativement I'estimation de la production intégrée. Toutefois, cette
variation ne modifierait pas nos conclusions précédentes concernant le contrdle de

la production du phytoplancton.

I n'y a pas de preuve manifeste d'une sédimentation ou d'une resuspension
synchrones de la chlorophylle a et des sédiments au cours du cycle tidal dans

I'estuaire de I'Escaut.

Les transformations biogéochimiques sont nombreuses et intenses dans I'estuaire.
Leur importance est identique dans la partie des eaux douces et dans la partie

marine, malgré la différence des surfaces et des volumes impliqués.

Le phytoplancton joue un réle marginal dans ces transformations en comparaison
des bactéries hétérotrophes et nitrifiantes; sauf pour la dynamique de la silice

dissoute qui dépend essentiellement de I'activité des diatomées.
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Une amélioration notable de la qualité des eaux estuariennes est attendue dans un
futur proche avec l'installation de nouvelles stations d'épuration des eaux. La
contribution relative du phytoplancton dans les transformations biogéochimiques

devrait augmenter en comparaison de la situation présente.

Travaux futurs

Les travaux futurs pourraient s'attacher a mieux comprendre les processus de
photoacclimatation et de photoinhibition, tels qu'ils prennent place aux échelles
journaliere et horaire dans l'estuaire. En particulier, quantifier l'importance de ces
processus dans une colonne d'eau turbide et bien mélangée peut constituer une réelle

avancée dans l'estimation de la production phytoplanctonique.

L'estimation des flux de silice entre les eaux continentales et la mer constitue toujours une
guestion importante pour ce qui concerne I'écologie et la succession des espéces dans la
zone coétiere. L'influence des diatomées sur le cycle de la silice est prédominante dans
l'estuaire de I'Escaut. Pourtant, le comportement de la silice biogénique le long de l'axe

longitudinal de I'estuaire reste matiére a recherche.

L'implantation dans le modéle 2D d'une autre espéce phytoplanctonique (non-diatomée)
sera t6t ou tard nécessaire pour lI'estimation de la production dans le panache de I'estuaire

et dans la zone coétiére adjacente.

Dans un futur proche, avec I'amélioration de la qualité des eaux et les concentrations plus
élevées en oxygene dissous, la prise en compte du grazing deviendra probablement un
théme de plus en plus important, avec des conséquences sur le sort du phytoplancton. Une
redistribution du zooplancton (e.g. copépodes) pourrait altérer la distribution des
biomasses phytoplanctoniques sur I'axe longitudinal, en particulier dans les régions d'eaux

douces et oligohalines.
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Summary

The Scheldt estuary is subjected to important loads of organic matter and nutrients (NHa4",
NOa', Poa™) which are brought into the System by wastewaters and by fertilizers
leaching. This generally leads to an eutrophicated situation characterized by an excessive
growth of phytoplankton ffom early spring until september. The respiration of the
decayed algal biomass by heterotrophic bacteria leads to a déplétion of dissolved oxygen
in the water column. This results in the death of the higher organisms and the
détérioration of the water quality. A better understanding of the mechanisms that control
phytoplankton growth and decay is thus required for future management of the Scheldt
estuary and the adjacent Coastal zone. In such a nutrient-rich and well-mixed System,
phytopankton growth is usually not limited by the availability of nutrients, and light is the
crucial limiting factor. However, high chlorophyll a concentrations are often observed
simultaneously with high turbidities, and conversely, a decay in chlorophyll a occurs
when turbidity decreases at low salinities. This suggests that, though light is a crucial
limiting factor, the control of phytoplankton production stems ffom more complex
mechanisms. The central issue of this work is to identify which are the environmental
factors controlling the phytoplankton production in the Scheldt estuary, and to get a better
understanding of the mechanisms which drive the complex distribution of phytoplankton

biomass in this System.

To identify these factors and to study the mechanisms responsible for the control of
phytoplankton production, both experimental and modeling tools are used. In the first
part, the purpose of this work is to recognize, by means of experimental laboratory and
field measurements, the main parameters affecting phytoplankton production in the
Scheldt estuary (light availability, nutrients, salinity, température, pH, alcalinity,
dissolved O-2..). Regarding phytoplankton, a spécial attention is paid to the
photosynthesis-light response curve as assessed by the *~C-uptake technique. The
évolution of ail biogeochemical parameters is studied both temporally (on a weekly basis,

at a fixed place) and spatially (along the longitudinal axis ofthe estuary).

Observations at the seasonal scale confirm that light availability is the main limiting

factor of phytoplankton production. Nutrients are not limiting in the estuary. However,
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silica may exceptionally limit diatom growth in summer. Other parameters are classified
as affecting the light availability (solar light, suspended solids, and hence current
velocity), the photosynthetic performance (température), the biomass (transport
mechanisms, résidence time). The experimental approach allowed us to focus our
attention on more concréte and spécifie issues resulting from seasonal and longitudinal
observations: 1) how to explain that phytoplankton bloom occurs in areas of high
turbidity ? 2) how to explain the chlorophyll a decrease in the oligohaline région ?
Attention has been brought to salinity stress and grazing by zooplankton in spécifie
experiments. Indeed, these processes may respectively affect productivity or constitute a
loss tenu for algal biomass in the oligohaline and brackish régions of the estuary. It is
shown, however, that despite a measurable effect on phytoplankton dynamics, neither
salinity nor grazing may convincingly explain the chlorophyll a decrease in the
oligohaline région. At this stage, a better appréciation of phytoplankton dynamics at

smaller space- and time-scales is thus required.

The second part of the work aims at establishing a model of primary production and
phytoplankton growth, on the basis of the previous experimental observations. First, the

method is used to analyse the time-dependence of the photosynthetic response to
light. Kinetic équations are written to describe carbon incorporation by phytoplankton
under varions irradiances in a closed, mixed System. The model is compared with
experimental results of incorporations obtained at different incubation lengths and
under varions light irradiances. Attention is paid to photoinhibition and photoacclimation
mechanisms, since they become critical beyond a few hours of incubation (> 4-5 h). The
conditions under which gross and net productions may be assessed are discussed on the
basis of the irradiance and the isotopic ratio of cellular carbon. In addition, an analytical
solution, derived ffom the kinetic équations, is proposed to provide a direct estimate for

net carbon incorporation in the scope ofthe suggested incubation methodology.

Secondly, a model for phytoplanktonic production in turbid, macro-tidal estuaries is
proposed. It is based on the description of light-dependent algal growth, phytoplankton
respiration and mortality. The model is forced by solar irradiance, mixing depth and light
pénétration. The light atténuation coefficient is directly related to the dynamics of
suspended particulate matter. Model results show that the description of phytoplankton
growth must operate at a time resolution sufficiently high to describe the interférence
between solarly and tidally driven physical forcing fiinctions. The euphorie to mixing
depth ratio (Zeu:Zmix) is very dynamic at the tidal scale. It is demonstrated that a net

positive phytoplankton production can be sustained in areas of high turbidity, as long as
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the dynamics ofthe euphotic to mixing depth ratio (zeu:Zmix) allows it. Conversely, deeper
areas exhibiting lower turbidity might not be able to support a net biomass production,
independently of any otber biogeocbemical influence. Understanding tbese mecbanisms
requires a fine analysis of tbe dynamic eupbotic and mixing deptbs at the hourly
timescale. The model is used to explain both the phytoplankton growth and the
chlorophyll a decay respectively observed in the freshwater part and in the oligohaline

région ofthe Scheldt estuary.

Thirdly, a phytoplankton production module is implemented into a biogeochemical-
hydrodynamical model of the Scheldt estuary. The bidimensional model (2D-vertically
integrated) extends ffom the upper tributaries of the estuarine System down to the North
Sea. Simulations confirm our previous interprétations and predict that a high
phytoplankton biomass (60 pg-chla 1*) may be sustained during the algal bloom in the
freshwater reaches (km 120-140). Also, the model results reproduce the longitudinal
decrease in chlorophyll a around km 100 in the oligohaline zone. It is shown that an
increase in the values of the photosynthetic parameters (a® and P"max) causes a significant
increase in phytoplankton biomass in the freshwater reaches. However, the biomass
remains low in the oligohaline and brackish régions. The enhanced net production in the
upper reaches causes a significant increase in dissolved oxygen, but does not affect much
ammonia concentration. Simulations allow to test different scénarios in order to forecast
the implications of water treatment policies on the biogeochemistry of this aquatic
System. Results show that the treatment of Brussels sewage expected in the near future
will improve substantially the estuarine water quality (especially in the neighbourhood of
Antwerp). In contrast, the fluxes of dissolved inorganic nitrogen to the Coastal zone
should not change so much in the future in comparison with the présent situation. In each
case, the tidal fi-eshwater reaches of the Scheldt estuary appear as an important site of
biogeocbemical reactions and phytoplankton production, at least as much as the brackish
and marine parts despite large différences in the surfaces and volumes involved.
However, phytoplankton appears as a poor contributor to the biogeocbhemical
transformations compared with heterotrophic and nitrifying bacteria, except for what

concems dissolved silica which distribution strongly dépends on diatoms activity.

Main conclusions

Nutrients never limit phytoplankton production; however, silica may

exceptionally limit diatom growth in summer.

181



Summaty and Conclusions

182

Salinity stress and grazing by zooplankton cannot explain the phytoplankton

decay observed in the oligohaline région.

Light availability is the main limiting factor. In the estuary, it is related to the
solar irradiance (daily cycle) and to the dynamics of suspended solids (tidal cycle

including neap-spring influence).

Though it strongly varies with time, the light atténuation coefficient always
présents a constant vertical profile in the water column, at least within the photic

layer where phytoplankton production takes place.

The interactions between varying solar irradiance, light pénétration and mixing
depth must be taken into account at least at the hourly timescale to estimate

phytoplankton production in such a dynamic System.

The complex time-pattem of the Zeu:Zmix ratio contitutes the main controlling
factor for phytoplankton production. A positive net phytoplankton production may
take place in areas of high turbidity, as long as the dynamics of the ZeuiZmix ratio is

favourable.

Both photosynthetic parameters (a® and P"max) play a significant réle in
phytoplankton production estimates. At the seasonal time scale, a has not yet
been correlated to any environmental parameter. However, P"max is an obvions
function of water température. Along the longitudinal axis, both parameters

probably follow the species succession.

Photoacclimation and photoinhibition obviously take place during incubations. No
reliable method has yet been found to put these processes in evidence within the

natural well-mixed System ofthe Scheldt.

Admitting a variation of a® and P"max at the semi-diumal timescale, this would
significantly affect the integrated production. However, it would not change our

previous conclusions regarding the control of phytoplankton production.

There is no evidence ofjoint resuspension of chlorophyll a with sédiments during

the tide in this estuary.

Biogeochemical transformations are important in the estuary. They are of equal
significance in the ffeshwater part and in the marine part, despite large différences

in the surfaces and volumes involved.
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Phytoplankton plays only a marginal réle in these transformations compared with
heterotrophic and nitrifying bacteria; except for silica dynamics which is

essentially driven by diatoms activity.

The estuarine water quality is expected to improve in the near future with the
installation of new water treatment plants. The relative contribution of
phytoplankton in biogeochemical transformations should increase compared with

the présent situation.

Future research

Future works may include a better understanding of photoacclimation and photoinhibition
processes at the hourly and daily timescales in the estuary. Especially, assessing without
doubt wether and how these processes occur in a well-mixed and turbid water column

would constitute an achievement.

The fate of silica fluxes from the land to the sea still remains an issue, especially
regarding the ecological aspect of phytoplankton succession in the Coastal zone. Diatoms
influence on silica cycle is crucial in the Scheldt estuary. Yet few is known about

biogenic silica behaviour along the longitudinal axis ofthis System.

The implémentation of another phytoplankton species (non-diatom) will eventually be

necessary to assess the production in the estuarine plume and in the Coastal zone.

In a close future, with the expected improvement of water quality and higher
concentrations of dissolved oxygen, the évaluation of grazing will probably become an
important issue in assessing phytoplankton fate. The new distribution of zooplankton
(e.g. copepods) could change the distribution of phytoplankton biomass along the

longitudinal axis, especially in the ffeshwater and oligohaline régions.
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