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Les variations saisonnières de l'absorption de l'azote minéral (NH4 ; N03 ; 
NOï) et de l'urée ont été étudiées par la technique 15N à une station peu profon
de (22 rn) du domaine brassé de la Manche occidentale. Les taux d'absorption de 
l'azote présentent un maximum marqué au printemps. L'absorption des nitrates 
représente un tiers de l'absorption totale lors du développement printanier. Elle 
est réduite en été, ce qui est lié aux faibles concentrations en nitrates dans la 
colonne d'eau au début de l'été et à l'effet inhibiteur de l'ammonium à la fin de 
l'été. L'ammonium est assimilé de manière importante dès le début du printemps 
(46% de l'absorption totale) et son utilisation demeure élevée durant tout l'été 
(59%). À l'inverse des nitrates, ce composé se maintient à des concentrations 
suffisantes pendant toute la période estivale, et empêche une limitation par 
l'azote. Sur une base annuelle, l'ammonium est la principale source d'azote uti
lisé par le phytoplancton ( 48 % de 1' absorption totale), devant les nitrates 
(33 %) ; l'urée et les nitrites sont peu assimilés durant la majeure partie de 
l'année. La contribution annuelle de ces composés à la nutrition azotée du phyto
plancton représente respectivement 15 % et 5% de l'absorption totale. Nos 
résultats suggèrent que la lumière contrôle le développement du phytoplancton 
durant tout le cycle saisonnier. 

Seasonal variations in nitrogen uptake in shallow well-mixed 
waters (Western English Channel). 

Seasonal changes in inorganic (NH4 ; N03 ; NOï) and organic (urea) nitrogen 
uptake were studied with 15N as a tracer at a shallow station (depth: 22 rn) in per
manently well-mixed waters of the Western English Channel. Uptake of ali the 
four nutrients was maximum in spring. Nitrate uptake accounted for a third of 
the total during spring phytoplankton growth, but decrease in summer. This 
decrease was related to the low ambient nitrate concentrations in early summer 
and to an inhibition of uptake by high concentrations in Iate summer. Ammo
nium was taken up in significant amounts from the beginning of spring (46% of 
total uptake), increasing to 59% in summer. In contrast with nitrate, ammonium 
concentrations during summer were sufficiently high to saturate uptake and pre
vent nitrogen limitation. Ammonium supplied about half of the nitrogen required 
by the phytoplankton in an annual cycle (48 %), followed by nitrate (33 %). Urea 
and nitrite were taken up at relatively low rates during a major part of the year 
and satisfied only 15 and 5% of the total phytoplankton nitrogen requirements. 
Our results suggest that light controls phytoplankton growth throughout the sea
sonal cycle. 
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INTRODUCTION 

Le cycle annuel de production primaire dans les eaux 
côtières fortement brassées de la Manche occidentale est 
différent de ceux habituellement observés dans les sys
tèmes stratifiés (GraU, 1972; Boalch et al., 1978). Le déve
loppement intense du phytoplancton au printemps, caracté
ristique de ces systèmes, n'est pas observé. Le cycle de 
production présente un maximum unique qui s'étend durant 
toute la période estivale (Wafar et al., 1983). 

Dans le secteur où la colonne d'eau brassée est importante, 
les cellules phytoplanctoniques sont entraînées en dehors 
de la couche éclairée. L'énergie moyenne disponible pour 
le phytoplancton est réduite et son développement est li
mité par le faible niveau moyen d'éclairement toute 
l'année (L'Helguen et al., 1996). En raison de la grande 
profondeur de la colonne d'eau, le stock d'azote mis à la 
disposition du phytoplancton est très important ; il diminue 
lentement au printemps et en été et des teneurs relative
ment élevées en nitrates subsistent en période estivale. 
L'ammonium présente un cycle de variations particulier: 
les teneurs augmentent parallèlement au développement du 
phytoplancton pour atteindre un maximum en été. Cette 
accumulation a été attribuée à l'intensification des proces
sus de régénération sous l'effet du brassage de la colonne 
d'eau (L'Helguen, 1991). Dans ce système, l'azote se 
maintient à des teneurs élevées toute l'année dans la zone 
euphotique et n'intervient jamais pour limiter le dévelop
pement du phytoplancton (L'Helguen et al., 1996). 

Dans le secteur côtier où la colonne d'eau brassée est 
moins profonde (profondeur de la zone euphotique voisine 
de celle de la couche de mélange), la situation est différen
te : le phytoplancton bénéficie d'une énergie lumineuse 
plus importante pour se développer. En raison d'une pro
fondeur moindre de la colonne d'eau, le stock d'azote dis
ponible au printemps pour Je développement du phyto
plancton est plus faible. Jusqu'à présent, les résultats 
concernent uniquement le secteur homogène profond. Ils 
ne peuvent être vraisemblablement généralisés à 
l'ensemble du domaine brassé. 

Nos travaux sont consacrés à l'étude des flux d'azote dans 
un système fortement brassé peu profond (Manche occi
dentale). Les variations des tlux d'absorption des com
posés azotés (NH;t, NO), NO:z, urée), mesurés par la tech
nique 15N au cours du cycle annuel, sont examinées en 
relation avec les variations des teneurs en azote dans la 
colonne d'eau et les variations de la lumière. 

MATÉRIELS ET MÉTHODES 

Les travaux ont été réalisés en Manche occidentale, à une 
station peu profonde (z = 22 rn) située dans la baie de 
Morlaix (fig. 1 ). Une série de 14 campagnes à la mer 
(N.O. Mysis) a été menée en période de mortes-eaux entre 
mars 1992 et mars 1993. Les prélèvements ont été effec
tués aux environs de 8 h de manière à débuter les incuba
tions deux heures avant midi solaire (voir ci-après). Ils ont 
été réalisés à J'aide de bouteilles Niskin de 5 ou 30 litres ; 
trois profondeurs ont été échantillonnées pour la détermi
nation des paramètres hydrologiques, chimiques et biolo
giques. 
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Figure 1 

MANCHE OCCIDENTALE 

4" 

Position de la station de prélèvement (48° 43'N ; 3° 55'W). 

Position ofsamp/ing station (48°43'N; 3°55'W). 

La température a été mesurée à l'aide de thermomètres à 
renversement de type Richter et Wiese. Les concentrations 
des composés azotés (nitrate, nitrite et urée) ont été déter
minées par analyse automatique (auto-Analyseur Il Tech
nicon) selon les procédures décrites par Tréguer et Le 
Corre (1975) pour les nitrates et les nitrites, et selon la pro
cédure de Aminot et Kérouel (1982) pour l'urée. Les 
teneurs en ammonium ont été obtenues manueJlement par 
la méthode colorimétrique de Koroleff ( 1970). Les préci
sions des mesures pour les nitrates, les nitrites, l'urée et 
l'ammonium sont respectivement de± 0,1 ; ± 0,01 ; ± 0,01 
et ± 0,05 f1mol N 1-1• Les teneurs en chlorophy Jle a ont été 
déterminées par la méthode fluorimétrique de Y entsch et 
Menzel (1963) avec une précision de ± 0,1 flg I-1 (tluori
mètre Turner). Le comptage des cellules phytoplancto
niques, conservées en présence de lugol, a été effectué en 
microscopie inversée selon la méthode de sédimentation. 
L'azote organique particulaire (NOP) a été collecté sur des 
filtres GF/F (diamètre 47 mm) prétraités au four à 400 oc 
pendant quatre heures ; les mesures ont été effectuées sur 
un analyseur CHN Perkin Elmer modèle 240 avec une pré
cision de± O,lj.lmoll-1• La pénétration de la lumière a été 
déterminée à l'aide d'un disque de Secchi. 

Les flux d'azote ont été mesurés sur des échantillons col
lectés à une profondeur correspondant à 50 % de J'éclaire
ment incident de surface. Des mesures ont également été 
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Figure 2 

Varitions saisonnières de la répartition verticale de la température. 

Sea.wmal chanxe.v in vertical temperature distribution. 



réalisées à différentes profondeurs de la colonne d'eau du 
mois d'avril au mois de juillet à 100; 50; 14,5; 8; 3,5% 
de la lumière incidente. Les échantillons ont été préfiltrés à 
200 !Jill avant d'être enrichis avec de l'azote marqué sous 
forme de nitrate e5N03Na ; 97,4 %), d'ammonium 
( 15NH4CI ; 95 %), de nitrite (15N02Na; 95 %) ou d'urée 
(95 %) à des teneurs voisines de 10% de ces mêmes com
posés non marqués dans l'eau de mer. Lorsque la concen
tration du composé azoté est en dessous de la limite de 
détection, une quantité de traceur de 0,05 IJIDOl N 1-1 a été 
ajoutée aux échantillons. À chaque prélèvement, les taux 
d'absorption à saturation (Pmax) ont également été détermi
nés en additionnant 5 IJmol 15N J- 1 pour l'ammonium, 
l'urée et les nitrites, et 20 f.!mol 15N 1-1 pour les nitrates. La 
moitié de l'échantillon a été filtrée immédiatement après 
l'inoculation afin de déterminer les enrichissements ini
tiaux en 15N de la matière particulaire et de l'ammonium 
dans le filtrat. Les incubations ont été réalisées dans des 
flacons en polycarbonate de 2,5 l. L'éclairement corres
pondant à la profondeur de prélèvement a été reproduit en 
couvrant les incubateurs de filtres de nickel. Une circula
tion continue d'eau de mer de surface dans les incubateurs 
a permis de maintenir la température constante dans les 
flacons. Les incubations ont duré entre trois et quatre 
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Figure 3 

Variations saisonnières des concentrations en surface a) des nitrates, 
b) de J'ammonium, c) de J'urée et d) des nitrites. 

Seasonal changes in surface concentrations of a) nitrate; b) ammo
nium; c) urea; and d) nitrite. 
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heures. Elles ont débuté deux heures après les prélève
ments et ont été réalisées de part et d'autre de midi solaire. 
Durant les incubations, l'intensité d'éclairement a été enre
gistrée à l'aide d'un photomètre LiCor. Les échantillons 
ont été ensuite filtrés, sous une dépression< 150 mm Hg, 
sur des filtres Whatman GF/F (diamètre 47 mm) prétraités 
à 400 oc pendant quatre heures. Dans le cas des mesures 
d'absorption de l'ammonium, le filtrat a également été 
récupéré afin de déterminer l'enrichissement en 15N de la 
fraction dissoute. La procédure d'extraction de l'ammo
nium par diffusion en milieu basique a été utilisée (Kris
tiansen et Paasche, 1989). Les taux d'absorption absolus 
(p) des nitrates, des nitrites et de l'urée ont été calculés en 
appliquant l'équation (7) de Dugdale et Wilkerson (1986). 
Les taux d'absorption de l'ammonium ont été calculés à 
partir de l'équation de Laws (1984) afin de prendre en 
compte la dilution isotopique résultant de la régénération 
de ce composé au cours de l'incubation. La régénération 
des nitrates, des nitrites et de l'urée, qui peut également 
entraîner une dilution isotopique, n'a pas été considérée 
dans les calculs. Les taux d'absorption de ces composés 
représentent par conséquent les valeurs minimales. 

RÉSULTATS 

Variations saisonnières des paramètres hydrologiques, 
chimiques et biologiques 

Température 

La température ne présente pas de variations sur la vertica
le lors du cycle saisonnier (fig. 2). Le caractère homogène 
de la colonne d'eau est lié à l'existence de courants de 
marée intenses qui empêchent la mise en place d'une stra
tification estivale. Les températures varient au cours de 
l'année de 9,5 oc à 16 °C. L'écart entre le minimum ther
mique en hiver et le maximum estival est réduit (.-1T = 
6,5 °C). Le réchauffement au printemps et en été, en raison 
du brassage, s'effectue sur toute la colonne d'eau ; les 
températures augmentent lentement et restent relativement 
faibles en été. 

Nitrate, ammonium, urée, nitrite 

Les variations des éléments nutritifs en surface sont pré
sentées figure 3. Les nitrates constituent l'essentiel du 
stock d'azote disponible en hiver. Les concentrations maxi
males (14 IJmol N l-1) sont relevées au mois de 
janvier (fig. 3a). A partir du mois d'avril, les nitrates dimi
nuent rapidement. Cette diminution est associée au déve
loppement printanier du phytoplancton. Les concentrations 
sont minimales au mois de juin (0,3 f.!IDOI N 1-1) et de
meurent peu élevées jusqu'à la fin du mois de juillet ( < 0,5 
IJmol N l-1). Dès le mois d'août, elles augmentent et ten
dent au cours de l'automne à se rapprocher des valeurs 
hivernales. Les concentrations en ammonium présentent un 
cycle de variations inhabituel (fig. 3b) : il est caractérisé 
par une augmentation des concentrations au printemps et la 
persistance de teneurs élevées durant l'été (entre 0,35 et 
0,50 IJmol N l-1). Les concentrations en urée présentent des 
variations similaires à celles de l'ammonium (fig. 3c). Les 
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Figure 4 

Variations saisonnières a) de la concentration moyenne en chloro
phylle a, b) de la densité des cellules de nanoflagellés, etc) de la den
sité des cellules de diatomées. 

Seasonal changes in a) mean chlorophyll a concentration; b) nano
flagellate cel/ counts; and c) diatom cel/ counts. 

concentrations en nitrites demeurent inférieures à 0,2 Jlmol 
N 1-1 jusqu'en été (fig. 3d). Elles augmentent à la fin du 
mois d'août et atteignent un maximum de 1,05 Jlmol N 1-1 

au mois d'octobre. Cette accumulation des nitrites coïncide 
avec la diminution des concentrations en ammonium et pré
cède l'augmentation des teneurs en nitrates. 

Chlorophylle a et populations phytoplanctoniques 

Les concentrations en chlorophylle a sont faibles durant 
l'année: elles varient de 0,2 et 2,8 Jlg. 1-1 (fig. 4a). Intégrée 
sur l'ensemble de la colonne d'eau, la biomasse phytoplanc
tonique est cependant relativement importante (en moyenne 
29 mg/m2). Le cycle annuel est caractérisé par deux maxi
ma: le premier relativement élevé (2,8 Jlg. l-1) est observé au 
mois de mai et traduit la floraison printanière du phytoplanc
ton. Le second, nettement plus faible, est observé en été ; Il 
est caractéristique du système brassé (Wafar et al., 1983). 

La communauté phytoplanctonique est dominée par les 
nanotlagellés. Leurs densités varient au cours de l'année de 
19.103 à 243.103 cel!. 1-1 (fig. 4b), celles des diatomées de 
1,2 à 71.103 cel!. 1-1 (fig. 4c). Au maximum de diatomées, 
correspond le maximum de chlorophylle a. 

Variations saisonnières des taux d'absorption des diffé
rents composés azotés 

Les taux d'absorption (déterminés à 50 % de la lumière 
incidente) de l'azote minéral (NHS. NO), NOï) et de l'urée 
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Figure 5 

Variations saisonnières des taux d'absorption absolus (cercles pleins) 
et des activités d'assimilation (cercles vides) à 50% de lumière inci
dente a) des nitrates, b) de l'ammonium, c) de l'urée ct d) des nitrites. 

Seasonal changes in absolute uptake rates (closed circles) und upta
ke indices (open circ/es) ut 50 %of light of a) nitrate; b) ammonium; 
c) ure a ; and d) nitrite. 

présentent des variations saisonnières marquées (fig. 5). 
Les taux d'absorption des nitrates varient de 0,3 à 54,7 
nmol N 1-1 h-1• Le maximum d'absorption est relevé au 
mois de mai, il coïncide avec le maximum printanier de 
chlorophylle a. L'utilisation des nitrates est réduite à la 
fin du printemps et durant toute la période estivale 
(5- 15 nmol N 1-1 h- 1). En automne et en hiver, les taux 
d'absorption sont généralement inférieurs à 5 nmol N 1-1 

h-1• L'absorption de l'ammonium varie entre 1,3 et 68,3 
nmol N 1-1 h-1• Elle présente un maximum marqué au 
mois de mai qui coïncide avec Je maximum d'absorption 
des nitrates. À cette époque, les taux d'absorption de 
l'ammonium et des nitrates sont comparables. Au mois de 
juin et de juillet, l'absorption de l'ammonium, à l'inverse 
de celle des nitrates, se maintient à des taux élevés (de 
l'ordre de 35 nmol N J-1 h-1). Les taux diminuent forte
ment à la fin de l'été. Du mois de novembre au mois de 
février, 1' absorption de J'ammonium est très faible 
(1-2 nmol N I-1 h- 1). L'urée et les nitrites sont relative
ment peu utilisés par le phytoplancton lors du cycle sai
sonnier (de 0,6 à 16,6 nmol N J-1 h-1 et de 0 à 16,9 nmol 
N 1-1 h-1 respectivement). Les taux d'absorption de l'urée 



présentent des variations similaires à celles de l'ammo
nium. Ceux des nitrites, à l'exception du maximum printa
nier, sont inférieurs à 3 nmol N J-1 h-1• 

Les activités d'assimilation (p/chl a) des nitrates présen
tent un maximum au mois de mai (18,4 nmol N (llg Chi 
at1 h-1); elles diminuent ensuite rapidement et sont infé
rieures à 10 nmol N (llg Chi a)-1 h-1 en automne et en 
hiver. Les activités d'assimilation de l'ammonium aug
mentent dès le mois d'avril et atteignent un maximum au 
mois de juin (34,6 nmol N (llg Chi a)-1 h-1) ; elles se 
maintiennent durant toute la période estivale à un niveau 
élevé. Les activités d'assimilation de l'urée présentent 
deux maxima : le plus important est relevé au mois de juin 
(9,6 nmol N (llg Chi at1 h-1) ; le second est observé au 
mois de novembre (4,1 nmol N (llg Chi a)-1h-1). Les 
variations saisonnières des activités d'assimilation des 
nitrites mettent en évidence un maximum au mois de mai 
(5,7 nmol N (llg Chi at1 h-1). Un second maximum moins 
marqué (4,1 nmol N (llg Chi a)-1 h-1) est relevé en au
tomne. 

Contribution et préférence des composés azotés dans 
la nutrition du phytoplancton 

La contribution des composés azotés à la nutrition du phy
toplancton varie de manière importante au cours de 
l'année (tab. 1). En hiver, les nitrates constituent la prin
cipale source d'azote pour le phytoplancton (50 % de 
l'absorption totale). Lors de la poussée printanière, 
l'absorption de ce composé représente seulement 35 % 
de l'azote total absorbé. La contribution des nitrates est 
réduite en été (26 %) et en automne (16 %). L'absorption 
de l'ammonium est importante dès le printemps (46 %) ; 
elle reste élevée en été (59 %) et en automne (49 %). La 
contribution de l'urée à la nutrition du phytoplancton varie 
peu au cours des saisons: elle se situe entre 12 à 19 %. La 
contribution des nitrites est maximale en automne (15 %) ; 
elle est comparable à cette époque à celle des nitrates et de 
l'urée. Au printemps elle représente 7 % de l'absorption 
totale. Elle est réduite en hiver et en été (2 % ). Sur une 
base annuelle, 1' ammonium est la principale source 
d'azote du phytoplancton (48 % de l'absorption totale), 
suivi des nitrates (33 %), de l'urée (13 %) et des nitrites 
(6 %). 

Préférence azotée 

La préférence du phytoplancton pour l'une ou l'autre des 
formes azotées a été examinée en comparant les taux 
d'absorption à saturation (Pmax) (tab. 2); elle se traduit par 
un Pmax plus élevé pour un composé que pour les autres 
(Dortch, 1990). Les taux d'absorption à saturation mettent 
en évidence 1' ordre de préférence suivant NH4 > N03 > 
urée> NOz. Cet ordre n'est cependant pas toujours respec
té au cours de l'année: jusqu'au mois d'avril, les taux 
d'absorption à saturation des nitrates sont du même ordre 
de grandeur que ceux de l'ammonium, indiquant que le 
phytoplancton n'a pas de préférence marquée pour l'une 
ou l'autre forme d'azote. Les taux maximum de l'urée au 
printemps et en été sont nettement inférieurs à ceux de 
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Tableau 1 

Valeurs moyennes saisonnières des taux d'absorption absolus de 
l'azote minéral (NO), NHS, NO:z) et de l'urée (nmol 1-1 h-1). Les 
taux d'absorption moyens exprimés en pourcentage de l'absorption 
totale sont indiqués entre parenthèses. 

Seasonal averages of absolute uptake rates (nmol 1 1 h-1 ). Percen
tages are in parentheses. 

pN03 pNH;t pUrée pNO:z 

hiver 7.8 (50) 4,8 (30) 2,7(17) 0,3 (2) 

printemps 26.4 (35) 34,0 (46) 8,8 (12) 5.3 (7) 

été 10,4 (26) 23,4 (59) 4,9 (12) 0,8 (2) 

automne l.l (16) 3,4 (49) 1,3(19) 1,1 (15) 

l'ammonium et des nitrates mais aussi parfois à ceux des 
nitrites. 

Influence de la concentration 

Le rapport entre le taux à saturation et le taux in situ 
(Pmaxlp) peut être utilisé pour étudier la limitation de 
l'absorption d'un composé en relation avec sa concen
tration (Glibert et McCarthy, 1984). Lorsque ce rapport est 
égal ou voisin de 1, l'absorption n'est pas limitée par la 
concentration en substrat. Si ce rapport est supérieur à 1, la 
concentration est insuffisante pour soutenir la capacité 
d'absorption maximale du phytoplancton et le dévelop
pement phytoplanctonique est limitée par l'azote. 

Le rapport PmaxiP pour les nitrates est proche de 1 prati
quement toute l'année (fig. 6a). Des valeurs élevées (supé
rieures à 2) sont mesurées au mois de juin et de juillet. Des 
valeurs voisines de 1 sont obtenues pour l'ammonium 

Tableau 2 

Variations saisonnières des taux d'absorption à saturation des 
nitrates, de l'ammonium, de l'urée et des nitrites (nmoii-1 h-1). 

Seasonal changes in saturation uptake rates (nmol/1 h-1). 

Date PmaxNH;t PmaxNOj Pmax Urée PmaxNOï 

22/04/92 19,5 15,2 9,1 3,7 

06/05/92 25,2 24,2 10,2 4,1 

22/05/92 61,7 58,8 23,8 37,9 

12/06/92 29,8 25,4 8,6 1,9 

22/07/92 45,1 32,4 12,4 12,5 

20/08/92 15,4 5,9 5,9 2,6 

16/09/92 10,4 5,8 5,1 0,9 

16/10/92 10,3 4,3 2,8 0,9 

17/11/92 5,1 3,8 3,0 1,2 

17/12/92 2,4 2,0 1,6 0,3 

29/01/93 3,6 2,9 2,7 0,7 

26/02/93 6,0 4,8 3,4 1,0 

30/03/93 9,6 12,0 7,9 1,6 
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Figure 6 

Variations saisonnières du rapport PmaxiP a) des nitrates, b) de 
l'ammonium, c) de l'urée et d) des nitrites. 

Seasonal changes in saturation to trace uptake ratios of a) nitrate; b) 
ammonium; c) urea; and d) nitrite. 

durant la majeure partie du cycle saisonnier (PmaxfP = 1,1 
en moyenne) (fig. 6b). Le rapport PmaxiP excède 1,5 uni
quement en hiver lorsque les concentrations sont infé
rieures à 0,15 J.lmol N 1-1. Les rapports PmaxfP pour l'urée 
sont généralement supérieurs à 1 (PmaxiP = 1,8 en moyen
ne) quelle que soit la concentration en substrat (fig. 6c). 
Ceux des nitrites sont compris entre 0,9 et 7. Ils sont supé
rieurs à 6 au mois de juin et de juillet (fig. 6d). 

DISCUSSION 

Absorption des nitrates 

Les taux d'absorption des nitrates sont faibles durant toute 
l'année comparés à ceux observés habituellement dans les 
écosystèmes côtiers, mais les activités d'assimilation sont 
comparables (Paasche et Kristiansen, 1982 ; Fumas, 1983 ; 
LaRoche, 1983 ; Pennock, 1987). Les faibles taux 
d'absorption sont à relier aux faibles biomasses phyto
planctoniques. La présence de faibles biomasses doit être 
attribuée d'abord au fort brassage qui redistribue dans 
l'ensemble de la colonne d'eau le phytoplancton produit 
dans la couche de surface. Elle peut aussi correspondre, du 
moins en partie, à un broutage accru du zooplancton ; ceci 
semble cependant peu probable, les biomasses en zoo
plancton restant faibles durant toute l'année (Sournia et 
al., 1987 ; Maguer, résultats non publiés). 

Les activités d'assimilation des nitrates sont réduites en 
été (juin et juillet) ; les rapports PmaxiP (PmaxiP > 2) indi
quent clairement que l'assimilation des nitrates diminue à 
cette époque de l'année en raison des faibles concentra
tions dans la colonne d'eau. Le système brassé peu pro
fond se différencie alors nettement du système brassé 
profond qui ne présente aucune limitation par ce compo
sé (L'Helguen et al., 1996). Les activités d'assimilation 
des nitrates demeurent très faibles à la fin de l'été bien 
que ce composé soit en concentration suffisante pour 
saturer le processus d'absorption. Ceci peut être attribué 
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à la présence d'ammonium ; le rapport PNOJ /Chi a 
décroît avec l'augmentation des teneurs en ammonium 
(fig. 7). L'effet inhibiteur de l'ammonium sur l'activité 
d'assimilation des nitrates est observé pour des teneurs 
en ammonium supérieures à 0,20 J.lmol N 1-1• L'activité 
d'assimilation des nitrates est réduite à 50% de l'activité 
maximale mesurée lorsque les concentrations en ammo
nium atteignent 0,35 J.lmol N 1-1• Au-delà de 0,45 J.lmol N 
1-1, elle représente entre 20 et 25% de l'absorption maxi
male. L'inhibition de l'absorption des nitrates par 
l'ammonium a été observée à maintes reprises (McCarthy 
et al., 1977 ; Paasche et Kristiansen, 1982 ; Cochlan, 
1986). Wheeler et Kokkinakis ( 1990) ont observé une 
inhibition totale de 1' absorption des nitrates pour des 
teneurs de 0,2 à 0,3 J.lmol N 1-1• La suppression totale de 
l'utilisation de nitrates est cependant très variable et peut 
être observée dans différents écosystèmes côtiers unique
ment lorsque les concentrations en ammonium atteignent 
1 à 2 J.lmol N 1- 1 (McCarthy et al., 1977 ; Paasche et 
Kristiansen, 1982 ; Carpenter et Dunham, 1985). 
Les faibles activités d'assimilation des nitrates à la 
fin de l'été peuvent aussi s'expliquer par une utili
sation préférentielle plus marquée pour l'ammonium 
(PmaxNH4 1PmaxN03 > 2 au mois d'août). 

Absorption de l'ammonium 

L'ammonium, contrairement aux nitrates, constitue une 
source d'azote importante pour le phytoplancton durant 
tout son développement. Dès le début du printemps, les 
taux d'absorption sont comparables à ceux des nitrates. 
Cette situation est nettement différente de celle observée 
dans le domaine côtier où se met en place une thermocline 
saisonnière: dans ces systèmes, jusqu'à 80 % de l'azote 
utilisé au cours de la poussée printanière peut être sous 
forme de nitrates (Sahlsten et al., 1988 ; Pettersson, 1991 ). 
En période estivale, le rôle de l'ammonium dans la nutri
tion azotée du phytoplancton demeure prépondérant, 
l'absorption de ce composé est deux à quatre fois plus 
élevée que celle des nitrates et représente plus de la moitié 
de l'absorption totale. Les rapports PmaxiP voisins de 1 au 
printemps et en été montrent que les concentrations en 
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Variations de l'activité d'assimilation des nitrates en fonction de la 
concentration en ammonium. 

Variations in nitrate uptake index vs ammonium concentration. 



ammonium, pendant toute la période de développement, 
sont suffisantes pour satisfaire la capacité d'absorption 
maximale du phytoplancton. Le maintien d'ammonium à 
des concentrations élevées est lié à un recyclage intense de 
l'azote. Les mesures de régénération, effectuées parallèle
ment aux mesures d'assimilation, montrent que les taux de 
régénération de l'ammonium par les microhétérotrophes 
( < 200 Jlm) sont élevés durant toute la période de dévelop
pement du phytoplancton (Maguer, 1995). 

Absorption de l'urée 

L'urée est relativement peu utilisée par le phytoplancton 
durant l'année ; ce résultat est conforme à ceux obtenus 
dans différents écosystèmes côtiers (McCarthy et al., 
1977; Kristiansen, 1983 ; Carpenter et Dunham, 1985 ; 
L'Helguen et al., 1993). La concentration réduite de l'urée 
durant tout le cycle saisonnier(< 0,3 Jlmol N 1-1) doit être 
à l'origine de la faible contribution de ce composé à la 
nutrition azotée du phytoplancton : le rapport PmaxiP 
moyen (1,8) montre que, à de telles concentrations, 
l'absorption de l'urée couvre uniquement 55 %de la capa
cité d'absorption maximale du phytoplancton. L'absorp
tion de l'urée, comme celle des nitrates, peut aussi être 
inhibée par l'ammonium (Kristiansen, 1983 ; Molloy et 
Syrett, 1988). Nos résultats ne montrent aucune réduction 
des activités d'assimilation de l'urée avec l'augmentation 
des concentrations en ammonium. L'augmentation à la 
fois de la préférence et des ac ti vi tés d'assimilation de 
l'urée en automne indique, néanmoins, que la faible utili
sation de l'urée, durant la période de développement du 
phytoplancton, peut aussi être liée à des interactions entre 
ces deux composés. 

Absorption des nitrites 

Sur une base annuelle, la contribution des nitrites au déve
loppement du phytoplancton est réduite. L'utilisation peu 
importante de ce composé doit être liée, comme dans le 
cas de l'urée, aux faibles concentrations dans la colonne 
d'eau. Elle doit aussi correspondre au fait que ce composé 
n'est jamais utilisé préférentiellement à l'ammonium et 
aux nitrates, et rarement à l'urée. Cependant, d'octobre à 
novembre, les nitrites sont assimilés dans des proportions 
comparables aux nitrates (entre 15 et 20% de l'absorption 
totale). L'augmentation des concentrations à cette période, 
associée à une intensification des processus de nitrifica
tion, favorise l'utilisation de ce composé. McCarthy et al. 
(1977) montre également que plus de 50% de l'absorption 
de l'azote est sous forme de nitrites en automne alors que 
l'absorption de ce composé ne représente sur l'année que 
7% de l'absorption totale. 

Absorption totale 

Le cycle de variations des taux d'absorption de l'azote est 
caractérisé par un maximum unique printanier ; il est net
tement différent des cycles de production des systèmes 
brassés profonds où le développement du phytoplancton 
est maximal en période estivale (Wafar et al., 1983). Il est 
par contre voisin de ceux des systèmes stratifiés qui sont 
caractérisés par un maximum d'absorption printanier et 
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Variations de l"activité d'assimilation de l'azote intégrée sur la colon
ne d'cau en fonction de la lumière incidente. 
p/Chl a= 2,4.10-5 x (1) + 0.00049 ( n = 14; r = 0.85; P < 0.01). 

Variations in nitrogen uptake index integrated on the water column 
vs incident radiation. 
p/Chl a = 2,4.1 o--5 x (I) + 0,00049 ( n = 14; r = 0,85; P < 0,01 ). 

une assimilation réduite en été (Sahlsten et al., 1988 ; Pet
tersson, 1991 ). Cependant, à l'inverse de ce qui est ob~ 
servé dans ces systèmes, l'absorption reste élevée en 
période estivale. Le maintien de fortes concentrations en 
ammonium, à cette époque de l'année, lève la limitation en 
azote. 

Il existe une relation linéaire (n = 14 ; r = 0,85 ; P < 0,01) 
entre les activités d'assimilation de l'azote et l'intensité 
d'éclairement incident (fig. 8). Ce résultat suggère que le 
développement du phytoplancton est contrôlé durant toute 
l'année par la lumière. En raison du brassage, les cellules 
phytoplanctoniques sont sans cesse déplacées à des 
niveaux photométriques différents ; elles ne bénéficient 
pas, comme dans un système stratifié, d'un niveau d'éclai
rement particulier dans la zone euphotique, mais plutôt de 
l'énergie lumineuse moyenne dans la couche de mélange. 
Celle-ci peut être calculée à partir de l'équation de Sver
drup (1953) qui prend en compte le rayonnement solaire 
incident, le coefficient d'extinction vertical et la pro
fondeur de la colonne d'eau brassée. Dans le système bras
sé peu profond de la Manche occidentale (couche de 
mélange = 22 rn), le coefficient d'extinction vertical a 
varié au cours de l'année de 0,16 à 0,24 m-1 et les inten
sités d'éclairement incident à midi solaire de 170 J..IE m-2 

s-1 à 1310 J..IE m-2 s-1• Dans ces conditions, l'énergie lumi
neuse moyenne disponible est comprise entre 40 et 380 J..IE 
m-2 s-1• Les taux d'absorption de l'azote ont été mesurés 
mois par mois aux profondeurs photométriques (Maguer, 
1995). La colonne d'eau étant parfaitement homogène et 
l'azote n'étant pas limitant, les variations verticales des 
activités d'assimilation, observées sur la verticale, résul
tent des variations de la lumière. En prenant en compte les 
profils obtenus au printemps et en été, dans la période de 
développement du phytoplancton, nous avons établi la 
courbe des variations des activités d'assimilation en fonc
tion de la lumière (fig. 9). Elle suit le modèle classique 
établi pour l'azote par Priscu (1989). L'activité d'assimila
tion maximale est atteinte pour un éclairement d'environ 
500 J..IE m-2 s-1• La lumière moyenne disponible pour le 
phytoplancton en été reste sensiblement au dessous de ce 



J.F. MAGUER et al. 

Tableau 3 

Comparaison entre le système brassé peu profond (z = 20 rn) et le 
système brassé profond (z = 50 rn) de la Manche occidentale durant 
la période de maximum d'éclairement. 
*pN/chla estimé à partir de la figure 9 Omoyen = 380 !JE m-2 s-1 ). 

Comparison between shallow (z = 20 m) and deep (Z = 50 m) well
mixed waters of the English Channel du ring the period of maximum 
light. 
*pN/chla estimated from Figure 9 (lmean = 380 J.IE m-2 s-1). 

Système brassé Système brassé 
peu profond profond 

Chia (J.Ig 1-1) 1,3 1,0 
N03 (~Jmol I-1) <0,5 > 1,1 
NH;t (~Jmol I-1) 0,4 0,6 
pNO:J (nmol 1-1 h-1) 14,7 20,7 
pNH;t (nmol 1 -l h-1) 37,5 36,0 
Pmax N03-/pN03- >2 # 1 
Pmax NH4+/pNII4+ #1 # 1 

Imoyen X 100 
Io 

34,1 15,1 

(pN/Ch1 a)* 
X lOO 90 65 

(pN/Ch1 al max 

seuil (lmoven max< 380 J.IE m-2 ç 1) et, au maximum 
d'éclairemént (juiiict), l'activité d'assimilation représente 
environ 90% de l'activité maximale (tab. 3). Ces résultats 
confortent l'idée d'une limitation par la lumière de 
l'absorption de l'azote dans le domaine homogène peu 
profond. L'influence de la lumière est d'autant plus mar
quée que le rapport entre la profondeur de la zone eupho
tique sur celle de la couche de mélange est faible et la 
situation est nettement différente dans le système brassé 
profond (L'Helguen et al., 1996). Seulement 65 % (tab. 3) 
de l'activité d'assimilation maximale est atteinte en été 
dans ce système. La limitation par la lumière apparait alors 
très nettement. La courbe assimilation-lumière (fig. 9) 
révèle l'existence d'une photo-inhibition aux plus fortes 
intensités lumineuses. Ce résultat paraît en contradiction 
avec l'idée d'une limitation par la lumière dans le domaine 
brassé peu profond. Cette photo-inhibition peut aussi cor
respondre à un artéfact lié aux techniques de manipulation 
qui reproduisent imparfaitement les conditions natureiies ; 
les ceiiules phytoplanctoniques des échantillons de surface 
sont soumises durant plusieurs heures à de fortes intensités 
lumineuses. Ce n'est vraisemblablement pas le cas dans 
une colonne fortement brassée où les cellules changent 
sans cesse de niveaux photométriques. En définitive, si nos 
mesures suggèrent un rôle limitant pour la lumière dans le 
système brassé peu profond, des interrogations subsistent. 
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De nouvelles expériences sont nécessaires pour préciser 
son influence. 

CONCLUSION 

Le domaine brassé peu profond présente un cycle de varia
tions des taux d'absorption de l'azote original qui le diffé
rencie nettement de celui observé dans le système brassé 
profond: l'absorption de l'azote minéral (NO), NH;t, NOï) 
et de l'urée est caractérisée par un maximum marqué au 
printemps ; dès le début du développement printanier du 
phytoplancton, l'ammonium est assimilé à des taux com
parables ou supérieurs à ceux des nitrates. L'absorption 
des nitrates est réduite en période estivale en raison des 
faibles teneurs en nitrates dans la colonne d'eau et de 
l'effet inhibiteur de l'ammonium. L'absorption de 
l'ammonium, à l'inverse de celle des nitrates, demeure éle
vée en été. Ce composé se maintient, durant toute la pé
riode estivale, à des concentrations suffisantes pour saturer 
le processus d'absorption. L'ammonium lève en été la 
limitation en azote introduite par les nitrates. Sur une base 
annuelle, l'ammonium représente près de 50 % de l'azote 
total utilisé par le phytoplancton. Les nitrates sont peu 
assimilés au cours de l'année (35 % de l'absorption totale). 
L'utilisation de l'urée et des nitrites est également peu 
importante; l'absorption de ces deux composés représente 
respectivement, durant le cycle saisonnier, 15 %et 5 %de 
l'absorption totale. Dans ce système, la lumière disponible 
pour le phytoplancton est réduite en raison du brassage ; 
nos résultats suggèrent que la lumière contrôle durant toute 
l'année le développement du phytoplancton. 
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