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La nutrition azotée du phytoplancton a été étudiée dans les eaux fortement bras-
sées de la Manche occidentale. Les taux d’absorption de 1’azote minéral (NOj,
NO,, NHZ) et de I’urée ont été déterminés au cours d’un cycle saisonnier par la
méthode du traceur 15N. Le cycle saisonnier de 1’absorption de 1’azote est caracté-
risé par un maximum unique qui s’étend pendant toute la période estivale. Le phy-
toplancton utilise, tout au long de 1’année, simultanément les différents composés
azotés pour son développement. L’ammonium est utilisé de manieére importante
dés le début du printemps, son utilisation demeure élevée jusqu’en automne ; preés
de la moitié (48 %) de I’azote assimilé au cours de I’année est sous cette forme.
Les nitrates sont relativement peu utilisés, 1’absorption de ce composé représente
seulement un tiers (32 %) de ’absorption totale bien que les nitrates constituent
I’essentiel du stock d’azote minéral disponible. En hiver et au printemps, les
nitrates et ’ammonium sont assimilés a des taux comparables. I.’absorption des
nitrates, en période estivale, est nettement plus faible que celle de I’ammonium ;
elle doit étre inhibée a cette époque par les concentrations élevées en ammonium.
La contribution de I’urée et des nitrites a la nutrition azotée du phytoplancton est
peu importante (respectivement 13 et 7 %). La production régénérée, sur une base
annuelle, repiésente pres de 70 % de la production primaire ; la part de la produc-
tion régénérée est plus importante dans ce systeme fortement brassé que dans la
majeure partie des systémes cotiers.

Oceanologica Acta, 1993. 16, 5-6, 653-660.

BSTRACT

Nitrogen nutrition of the phytoplankton in the well-mixed waters of /

the western English Channel

Uptake of nitrogenous nutrients (NO3, NO,, NH}; and urea) by phytoplankton was
measured over an annual cycle at a coastal station in the well-mixed waters of the
western English Channel. Seasonal changes of nitrogen uptake showed a single,
but spread-out, maximum in summer. The phytoplankton took up the various
forms of nitrogen simultaneously. Ammonium uptake accounted for 48 % of the
total nitrogen uptake and was quantitatively important from the beginning of
spring until early autumn. Nitrate uptake was relatively less important (32 % of
total nitrogen uptake) though nitrate was the major component of available inor-
ganic nitrogen. Nitrate uptake rates were comparable to those of ammonium in
winter and spring, but were much lower than the latter in summer as a result of
inhibition by high ambient ammonium concentrations. Urea and nitrite contribu-
ted much less (respectively 13 and 7 %) to nitrogen nutrition of phytoplankton.
Regenerated production accounts for about 70 % of the annual production; this
proportion is much higher than in several other coastal ecosystems.

Oceanologica Acta, 1993. 16, 5-6, 653-660.
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INTRODUCTION

La production primaire présente dans les eaux fortement
brassées de la Manche occidentale un cycle saisonnier net-
tement différent du cycle classique observé en zone tempé-
rée (Grall, 1972 ; Boalch et al., 1978 ; Wafar et al., 1983).
Des courants de marée intenses associés a des vents sou-
vent forts empéchent la stratification de la colonne d’eau ;
sous P’action du brassage vertical, les cellules phytoplanc-
toniques sont entrainées en permanence en dehors de la
zone euphotique et le niveau moyen d’éclairement est
insuffisant au printemps pour permettre un développement
rapide du phytoplancton. Le maximum printanier de pro-
duction qui caractérise le régime stratifié n’est pas observé.
La production primaire dans ce syst¢me est maximale en
été lorsque I’éclairement incident est €levé. A ce cycle par-
ticulier de développement du phytoplancton correspond un
cycle saisonnier original des éléments nutritifs (Wafar et
al., 1983). Les nitrates ne sont pas épuisés dans la colonne
d’eau en été et la production primaire n’est pas habituelle-
ment limitée en azote (Wafar et al., 1983). Les teneurs en
ammonium augmentent au printemps parallélement a la
diminution des nitrates et au développement du phyto-
plancton (Wafar et al., 1983 ; Morin et al., 1985) ; ceci
parait en contradiction avec 1I’idée habituellement admise
d’une utilisation préférentielle des formes réduites de
I’azote par le phytoplancton (McCarthy, 1980).

Nos travaux, menés en Manche occidentale au cours d’un
cycle saisonnier, ont eu pour objet d’étudier la dynamique
de ’azote dans un systéme fortement brassé. Dans ce texte,
nous présentons les résultats qui concernent la nutrition
azotée des populations phytoplanctoniques. L’absorption
des différentes formes de 1’azote minéral (NO3, NO,, NH)
et de ’urée a été mesurée par la méthode du traceur 15N,

MATERIEL ET METHODES

Les travaux ont été réalisés en Manche occidentale, a une
station située au nord-ouest de la baie de Morlaix (fig. 1),
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Figure 1
Position de la station de prélévement (48°45°N, 3°58°0).

Position of the sampling station (48°45°N, 3°58’W).

dans un secteur peu influencé par les apports ¢
et al., 1983). La profondeur moyenne de 1a co
la station de prélévement est de 45 m. Une série
pagnes a la mer (N.O. La Mysis) a été menée
1988 & décembre 1988, en périodes de morf
prélevements ont été effectués deux fois par
profondeurs (0, 15 et 35 m) ont été €chantillonn
détermination des paramétres hydrologiques, ]
biologiques. Les échantillons d’eau de mer on
a I’aide de bouteilles Niskin de 5 ou de 30 1. L
a été mesurée a I’aide de thermométres de typ
Wiese ; les mesures de salinité ont été effect
salinometre Guildline Autosal 8400. Les éch
I’analyse des composés azotés (nitrates, nitri
été congelés immédiatement apres prélévem
analyse ultérieure au laboratoire ; les mesures
sées sur un Auto-Analyseur II Technicon suivanf
dures décrites par Tréguer et Le Corre (197
nitrates et les nitrites et selon la procédure de
Kerouel (1982) pour I’'urée. Le dosage de I’a
été effectué immédiatement aprés prélévement ;
lis¢ manuellement par la méthode colorim
Koroleff (1970). La méthode fluorimétrique de
Menzel (1963) a été utilisée pour déterminer la
le a (fluorimetre Turner) ; le comptage des cel
mées, nanoflagellés) a été effectué en microsco;
selon une méthode de sédimentation. Les teneu
particulaire ont été déterminées a 1’aide d’un
CHN de type Perkin-Elmer (modele 240). L
pénétration de I’énergie radiative photosynthé
700 nm) a été déterminé au moyen d’un photo
mersible de type Licor ou indirectement 2 |
disque de Secchi.

Les flux d’azote ont été mesurés sur des échan
lectés a la profondeur correspondant & 50 % d
ment incident de surface ; les échantillons ont é
a 200 um. Les taux d’absorption ont été détermi
vant I’incorporation du traceur 15N (Dugdale ¢
1967) ; les taux de régénération de I’ammoni
mesurés par dilution isotopique (Harrison,
€chantillons ont été enrichis par de 1’azote mar
forme de nitrates (15NOsNa, 974 %), d’
(15NH,CI, 95 %), de nitrites (15NO,Na, 95 %
(95 %) a des teneurs correspondant a enviro
celles de ces mémes composés non marqués da;
mer. La moitié de 1’échantillon a été filtrée imm
aprés I'inoculation de maniére 4 déterminer les
ments initiaux en 15N de la matiére particu
P’ammonium (voir ci-aprés). Les incubations of
sées dans des flacons en polycarbonate de 2,5
été menées dans des conditions simulées. L’é
correspondant 2 la profondeur de prélévement (
reproduit en couvrant les incubateurs de filtres
la température a été maintenue stable par un é
continu d’eau de mer. Aprés trois & quatre heure
tion, les échantillons ont été filtrés sur des filtres
verre (Whatman, GF/F ; diamétre : 47 mm) (dé
filtration < 20 cm Hg) ; les filtres ont été séch:
puis conservés en présence d’un déshydratant.
de ’ammonium, les filtrats ont été récupérés afi
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er la concentration et I’enrichissement en 15N de ce
mposé. L’enrichissement en 15N des échantillons a été
suré par spectrométrie optique (Sopra, modele GS1 a
eau concave fixe) selon le protocole décrit par Guiraud
Fardeau (1980). L’azote contenu dans les échantillons a
transformé en azote gazeux par une oxydation & 500°C
f’présence d’oxyde de cuivre. L’ammonium a été préala-
ement extrait de I’eau de mer par diffusion en milieu
que (Kristiansen et Paasche, 1989). Les taux d’absorp-
n absolus (p) des nitrates, des nitrites et de 1’urée ont été
culés en appliquant I’équation de Dugdale et Goering
967), ceux de ’ammonium 2 partir de 1’équation de Laws
984) qui prend en compte la dilution isotopique résultant
la régénération de ce composé au cours de 1’incubation.
régénération des nitrates, des nitrites et de 1’urée, qui
ut également entrainer une dilution isotopique, n’a pas
- prise en compte dans les calculs ; les taux d’absorption
ces composés représentent par conséquent des valeurs
nimales. Les taux de régénération de 1’ammonium ont
calculés selon 1’équation proposée par Laws (1984).

SULTATS

riations de la distribution verticale des températures

2

de la salinité

colonne d’eau demeure thermiquement homogene pen-
nt pratiquement toute I’année (fig. 2 a). Un écart de tem-
ature maximal de 0,5 °C entre la surface et le fond est
€ 4 la fin du mois de juin. Cet écart a été observé a une
iode ol le coefficient de marée était trés faible (< 45) ;
ne intensité moindre des courants de marée, combinée a
es vents faibles, a permis un réchauffement momentané
es eaux de surface. Les températures demeurent relative-
nt faibles durant toute 1’année ; I’écart entre le minimum
rmique relevé en hiver (9,1 °C) et le maximum mesuré &
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la fin de I’été (# 16 °C) est seulement de 7 °C. Les varia-
tions verticales de la salinité sont trés faibles (fig. 2 b) ; les
valeurs moyennes (voisines de 35) sont conformes a celles
généralement relevées dans les eaux de la Manche occiden-
tale (Armstrong et al., 1972).

Variations saisonniéres des concentrations en azote
minéral (NO3, NO3, NH}) et en urée

En période hivernale, I’azote minéral est essentiellement
sous la forme de nitrates (fig. 3). Les concentrations
maximales sont relevées aux mois de février et de mars
(fig. 3 a) ; elles coincident avec les minima de salinité
observés en hiver (34,95) et traduisent 1’influence des
rivieres qui est relativement peu marquée : les apports par
les rivieres entrainent -en hiver une augmentation des
nitrates de 2 & 4 pmol N 1-! dans les eaux situées au nord
de la baie de Morlaix (Riou, 1990). A partir du mois
d’avril, les nitrates diminuent lentement dans la colonne
d’eau (fig. 3 a) ; cette diminution est associée au dévelop-
pement printanier du phytoplancton. Les concentrations
sont minimales en été ; elles demeurent toujours supé-
rieures a 0,8 pmol N I'1. Des le mois d’aofit, les teneurs
augmentent et tendent, au cours de I’automne, a se rap-
procher des valeurs hivernales. Les concentrations en
ammonium augmentent au cours du printemps pour
atteindre des valeurs d’environ 0,6 umol N 1 (fig. 3 b) ;
elles restent ensuite relativement élevées durant toute la
période estivale. Les nitrites présentent un maximum mar-
qué qui s’étend de septembre & novembre (fig. 3 ¢) ; les
concentrations a cette époque sont supérieures a 0,6 pmol
N I'L, Cette accumulation de nitrites coincide avec la
diminution des concentrations en ammonium et précéde
I’accroissement des teneurs en nitrates ; elle a été associée
aux processus de nitrification (Wafar et al., 1983). Les
concentrations en urée sont relativement faibles (de 0,04 a
0,21 umol N 1) et varient peu durant I’année (fig. 3 d).

655




. HELGUEN, C. MADEC, P. LE CORRE

S
24 Q@ NOz
1
8 -
4 4
0 T T T T T T T T T T T
c'.
oedl D NH,
0.4
T__ o T T T T T T T T T T T
2
2
2 T
0sd C NOz
0.4 4 \/s/\/.,/\/\
o L] L T T L L] T T 1) L} T
0.4
| d UREE
0.2
0 T L T ¥ T T T T T T
J F M A M J J A S O N D
Figure 3

Variations saisonniéres des concentrations moyennes : a) des nitrates ; b)
de I’ammonium ; c¢) des nitrites ; et d) de 1’urée 2 la station de préleve-
ment.

Seasonal changes of the mean concentrations of: a) nitrate; b) ammo-
nium; c) nitrite; and d) urea at the sampling station.

Variations saisonniéres de la chlorophylle a et des popu-
lations phytoplanctoniques

Les concentrations en chlorophylie a sont comprises entre
0,1 et 1,8 ugI'! (fig. 4 a) ; 1a concentration moyenne est de
0,6 ug I"L. Ces valeurs sont assez faibles, intégrées sur
I’ensemble de la colonne d’eau, elles correspondent néan-
moins & une biomasse phytoplanctonique relativement
importante (27 mg m™2 en moyenne). Le microplancton est
composé essentiellement de diatomées ; les maxima de
chlorophylle a au printemps et en été correspondent aux
développements successifs de différentes especes (fig. 4
¢). Les nanoflagellés, qui incluent des organismes auto-
trophes et hétérotrophes, sont abondants tout au long de
I’année (fig. 4 d) ; leur densité est tres élevée aux mois de
janvier et de mars (> 10° cellules 1'1) et au mois de mai (>
2 x 106 cellules I'1).

Le rapport entre les concentrations en azote organique
particulaire et en chlorophylle a (NOP/Chl a) est relati-
vement élevé pendant la période de développement du
phytoplancton (fig. 4 b) ; il est en moyenne de 2,4. Le
rapport moyen NOP/Chl a du phytoplancton est environ

de 1,0 (Strickland, 1965) ; ceci semble in
I’azote particulaire est composé d’une quantit
te d’azote non-phytoplanctonique qui peut ¢
a de la matiere organique détritique et/ou
nismes hétérotrophes. Les variations du rappo:
a au cours de 1’année (fig. 4 b) semblent liée
gements de la composition phytoplancton
valeurs minimales coincident avec les maximu
tomées, alors que les valeurs maximales so
lorsque leur densité est faible (fig. 4). Ces vari
vent s’expliquer par le fait que le microplanc
riche en chlorophylle a que le nanoplancton
plancton ; ceci a été mis en évidence par d
effectuées sur différentes classes de taille d
(Helguen, 1991). Les teneurs en chlorophyli
vement faibles du nanoplancton et du picopl:
vent traduire I’existence d’un nombre importa
nismes hétérotrophes (nanoflagellés et picofla
rotrophes, bactéries hétérotrophes) ; elles pe
étre liées au fait que les cellules phytoplanc
petite taille ont une teneur en chlorophylle a p
que les cellules de grande taille.
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Variations saisonniéres : a) de la concentration moyenne en
rapport NOP/Chl a ; c) des densités des cellules de diatomé
densités des cellules de nanoflagellés 2 la station de prélévem

Seasonal changes of: a) mean chl a concentration; b) PON/
c) diatom cell counts; and d) nanoflagellate cell counts at t
station.
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jations saisonniéres des taux d’absorption

aux d’absorption absolus (p) des nitrates, de I’ammo-
m, de I'urée et des nitrites montrent des variations sai-
nieres similaires (fig. 5). Les taux d’absorption aug-
tent au cours du printemps et présentent un maximum
qué a la fin du mois de juin ; ils restent ensuite relative-
it élevés durant toute la période estivale. Pendant la
ode de développement du phytoplancton, les variations
taux d’absorption absolus sont tout & fait comparables a
es des activités d’assimilation (p /Chl a, umol N ug chl
nl), ceci quel que soit le composé azoté (fig. 5). Ces
ilitudes indiquent que les variations de p correspondent
cipalement & des modifications de la croissance phyto-
ctonique et peu & des changements de la biomasse. Il
te néanmoins des exceptions ; le maximum d’absorp-
ala fin du mois de juin, en particulier, résulte a la fois
ne augmentation de 1’activité d’assimilation et d’un
oissement de la biomasse. Ceci est li€ a la stratification
s’est établie a cette époque dans la colonne d’eau (fig. 2
1a stabilité relative de la couche de surface permet alors
hytoplancton de bénéficier de conditions d’éclairement
rables & son développement. Les variations des activi-
d’assimilation sont souvent plus marquées que celles
taux d’absorption absolus (fig. 5). Les activités d’assi-
ation varient en fonction de la composition phytoplanc-
que ; les faibles valeurs sont associées généralement
populations de diatomées, c’est le cas en particulier
r les trois maxima de diatomées. Ce résultat peut indi-
r que la croissance des diatomées est plus faible que
e des especes de petite taille (nanoplancton, picoplanc-
, mais il peut aussi correspondre & des variations de la
ur en chlorophylle a selon les populations comme le
ggére les fluctuations du rapport NOP/Chl a (fig. 4 b).

tribution relative des composés azotés a la nutrition
tée du phytoplancton

composés azotés contribuent de maniére différente 2 la
ition azotée du phytoplancton au cours de 1’année
leau). Les nitrates sont relativement peu utilisés bien
e la majeure partie de 1’azote soit tout au long de I’année
cette forme. En hiver et au printemps, I’absorption des
ates représente en moyenne 39 % de 1’absorption azotée
tale alors que ce composé constitue plus de 90 % du
ock d’azote disponible (azote minéral + urée). En été,
sorption des nitrates, bien qu’elle soit maximale, repré-
nte seulement 27 % de ’absorption totale ; a cette
oque, les concentrations en nitrates sont minimales mais
omposé constitue encore 60 % de 1’azote total (azote
’ éral + urée). L’absorption relative de ’ammonium, &
nverse de celle des nitrates, est importante toute I’année
ableau). Ce composé est utilisé simultanément aux

rates et & des taux comparables au cours de I’hiver et du
rintemps ; en été, par contre, 1’absorption de I’ammonium
t deux fois plus élevée que celle des nitrates et représente
o de I’absorption azotée totale (tableau). En automne,
o de I’azote absorbé par le phytoplancton est toujours
forme d’ammonium. L’'urée est relativement peu
ilisée en hiver, au printemps et en été (tableau). L’absorp-
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Figure 5

Variations saisonniéres des taux d’absorption absolus (symboles pleins) et
des activités d’assimilation (symboles vides) : a) des nitrates ; b) de
I’ammonium ; c¢) de 'urée ; et d) des nitrites a la station de prélevement.

Seasonal changes of absolute uptake rates (closed circles) and assimila-
tion activities (open circles): a) nitrate; b) ammonium; c) urea; and d)
nitrite at the sampling station.

tion de I’urée représente, par contre, en automne 29 % de
I’absorption azotée totale ; ce composé constitue alors la
seconde source d’azote pour le phytoplancton aprés
I’ammonium mais avant les nitrates. L’activité d’assimila-
tion de I’'urée est également plus élevée a cette Epoque (fig.
5). Seulement 4 & 12 % de 1’absorption phytoplanctonique
correspond a I’ utilisation des nitrites (tableau).

DISCUSSION

Dans les zones tempérées, caractérisées par la formation
d’une thermocline saisonni¢re, le maximum de production
primaire, au printemps, est basé pour I’essentiel sur I'utili-
sation du stock hivernal de nitrates ; il correspond généra-
lement & un développement de diatomées. La production
primaire diminue rapidement en raison de 1’épuisement des
nitrates dans la couche de surface. Au cours de 1’été, le
développement du phytoplancton est habituellement faible
et résulte pour une large part de 1’utilisation de composés
azotés régénérés au sein de la zone euphotique ; la popula-
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Tableau

Valeurs moyennes saisonniéres et annuelles des taux d’absorption absolus

de I’azote minéral et de ’urée. Les taux d’absorption moyens ont été cal- .

culés en prenant en compte toutes les données disponibles pour les
quatres saisons (6, 6, 6 et 4 de I’hiver & ’automne) et pour 1’ensemble de
I’année (22). Les taux d’absorption moyens, exprimés en pourcentages de
I’absorption totale, sont indiqués entre parenthéses.

Mean seasonal and annual values of the absolute uptake rates of inorga-
nic nitrogen and urea. The average uptake rates were calculated with all
the data available for the four saisons (6,6,6 et 4 for winter through
autumn) and for the whole year (22). Average uptake rates, expressed as
a percentage of total uptake, are shown in brackets.

p (umol N I'lhY
NO; NH‘;L Urée NOZ'

ﬁiver 0.0039 (38)  0.0033 (33) 0.0017 (17) 0.0012(12)
Printemps 0.0168 (39)  0.0184 (42) 0.0046 (11) 0.0036 (8)
Fté 0.0154 (27) 0.0312 (55) 0.0073 (13) 0.0029 (5)
Automne 0.0026 (25)  0.0043 (42) 0.0030 (29) 0.0004 (4)
MoYENNE

ANNUELLE 0.0103 (32) 0.0152 (48) 0.0043 (13) 0.0022 (7)

tion phytoplanctonique est alors dominée par les flagellés.
La situation est nettement différente dans les eaux forte-
ment brassées da la Manche occidentale. Les différentes
sources d’azote sont utilisées simultanément par le phyto-
plancton tout au long de I’année : les nitrates sont assimi-
1és, non seulement au printemps, mais également en été et
en automne ; I’azote régenéré, en particulier I’ammonium,
est utilisé de maniere importante des le début du dévelop-
pement phytoplanctonique et son utilisation demeure éle-
vée jusqu’en automne. On assiste néanmoins au cours de
I’année & une diminution de 1’absorption relative des
nitrates et & une augmentation de I’absorption relative des
formes d’azote régénéré, d’abord de I’ammonium, puis
également de 1’urée en automne (tableau). Ce changement
de source d’azote, contrairement au systéme stratifié,
s’effectue progressivement et n’aboutit pas a 1'utilisation
exclusive des formes d’azote régénéré. Il ne s’accompagne
pas non plus d’un changement de la population phyto-
planctonique ; les diatomées comme les nanoflagellés sont
présents tout au long de 1’année. Il est reconnu que le déve-
loppement du microplancton est basé principalement sur
I’absorption des nitrates alors que celui du nanoplancton et
du picoplancton est Ie plus souvent contrdlé par I’ammo-
nium (Malone, 1980 ; Glibert et al., 1982 ; Probyn, 1985).
Une augmentation de 1’absorption relative des nitrates est
relevée, au cours du printemps et au début de 1’été, a
chaque fois que le développement des diatomées s’intensi-
fie. Ceci suggére également que les nitrates ont un réle
important dans la nutrition azotée du microplancton.

L’absorption relative des nitrates (0 NOy/Yp) diminue 2 la
fin du printemps et en période estivale vraisemblablement
en raison de I’inhibition de I’absorption des nitrates par
I’ammonium dont les concentrations sont & cette époque
maximales. Les teneurs en nitrates en été demeurent assez
élevées (> 0,8 umol N 1) ; I’utilisation relativement faible
de ce composé ne doit donc pas correspondre 2 une limita-
tion par la concentration ambiante. L’effet inhibiteur est

mis en évidence par la diminution du rapport p

avec 1’augmentation de la concentration en am;
(fig. 6). L’inhibition de 1’absorption des nitr
I’ammonium a souvent été signalée dans les
cotiers (McCarthy et al., 1977 ; Garside, 1981 ; Py
Kristiansen, 1982 ; Carpenter et Dunham, 1985 :
1986). Le mécanisme par lequel I’ammonium
fonction d’inhibiteur est relativement peu connu
semble qu’il agit, d’une part sur le transport mem
du nitrate, d’autre part sur sa réduction intracell;
inhibant I’activité de la nitrate réductase et en sur
sa synthese (Syrett, 1981). La concentration en
pour laquelle les nitrates ne sont plus utilisé
variable selon les systémes. L’ arrét complet de 1’ab
du nitrate a été observé en présence de concentra
ammonium de 1 2 2 umol N 1'! (McCarthy ez
Paasche et Kristiansen, 1982) alors que dans ce
témes trés eutrophes (parc a huitres) une concen
fois plus élevée (> 20 umol N 1) peut &tre néces
la stopper (Maestrini et al., 1982) ; I’inhibition
cependant toujours complete (Conover, 1975
1981 ; Cochlan, 1986). Dans notre cas, 1’absorptio:
ve des nitrates commence a diminuer lorsque la
tion en ammonium est supérieure a 0,2 umol N
est réduite de 50 % a une concentration de 0,5 um
(fig. 6). Cette valeur est identique a la constante
inhibition (Ki) estimée par Harrison et al. (1987
régions cdtieres. Au dela de cette concentration.
tion relative des nitrates tend 2 se stabiliser (fi
représente toujours plus de 20 % de 1’absorpti
totale quand la concentration en ammonium est
La persistance de concentrations relativement
nitrates limite vraisemblablement 1’action inhib:
I’ammonium. Une utilisation simultanée des nitra
I’ammonium, en présence d’ammonium, a déja ét
vée lorsque les nitrates sont présents en exces (Ma
al., 1982 ; Carpenter et Dunham, 1985). Le rap
élevé existant au printemps entre les concentr
nitrates et de ’ammonium (# 15), peut expliqu
deux composés soient, & cette époque, utilisés sir
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Figure 6

Variations du rapport p NO,;/3p en fonction de la conc
ammonium.

Changes of p NO3/3p ratio as a function of ammonium conc
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nt et & des taux comparables. En été, ce rapport demeure
ortant (> 2) ; ceci doit étre une des raisons pour les-
lles les nitrates continuent a étre assimilés de maniére
ortante malgré des concentrations élevées en ammo-
m. Aux faibles concentrations en ammonium (< 0,15
ol N 1), le rapport p NOy3p est trés variable (fig. 6) ;
i semble indiquer que I’absorption des nitrates, en
bsence de concentrations élevées en ammonium, est
tr6lée par d’autres facteurs.

différenciation des sources d’azote utilisées par le phy-
lancton permet généralement de distinguer une produc-
n nouvelle et une production régénérée (Dugdale et
ering, 1967) : la productién nouvelle résulte de 1’utilisa-
n de composés azotés provenant d’apports d’origine
erne & la couche éclairée de surface, I’azote est alors uti-
principalement sous forme de nitrates ; la production
énérée est basée sur 1’utilisation de composés, tels que
ammonium ou 1’urée, résultant d’une régénération rapide
I’azote au sein méme de la zone euphotique. Dans le
dele de production établi par Dugdale et Goering (1967)
r un océan a deux couches, le transfert des nitrates des
ches profondes vers les couches superficielles représen-
uasiment la seule source d’azote pour la production
velle ; son importance peut alors étre estimée & partir
rapport entre I’absorption des nitrates et I’absorption
tée totale (rapport f, f= (p NOyYp), Eppley et Peterson,
9). Dans les domaines cdtiers, la situation est différente
s sources d’azote d’origine externe a la zone euphotique
t multiples. L’azote «nouveau» se présente sous diffé-
tes formes chimiques ; il peut étre sous la forme, non
lement de nitrates, mais aussi d’ammonium ou d’urée
ports terrestres et benthiques). Il est alors difficile de
¢érencier les diverses sources d’azote. Dans le secteur de
Manche occidentale que nous avons étudié, les apports
zote par les rivieres sont essentiellement sous la forme
nitrates (Wafar et al., 1983) et la majeure partie des
orts benthiques se présentent également sous cette

e (Lerat, 1990) ; le stock hivernal d’azote, qui, sur une
e annuelle, doit étre considéré comme un apport «nou-
u» pour 1’écosystéme, est aussi constitué pour 1’essen-
de nitrates. Le rapport f doit donc permettre d’évaluer
art de la production nouvelle d’une maniére satisfaisan-
La distinction faite par Dugdale et Goering (1967) entre
sources externes et internes a la zone euphotique n’est
endant pas possible dans un systéme brassé oil 1’azote
€néré dans la zone aphotique est transféré rapidement
s la zone euphotique sous 1’action du brassage ; dans ce
la colonne d’eau est considérée de la surface au fond.
rapport f calculé sur une base annuelle est de 0,32 ; il se
e parmi les plus faibles valeurs dans la gamme donnée
our les zones cdtieres par Eppley et Peterson [1979 (0,3 &
6)]. La faible valeur du rapport f indique que la produc-
on primaire dans les eaux fortement brassées de la
che occidentale est principalement de nature régéné-
¢. L’importance de la production régénérée suppose un
clage intense de ’azote ; nos mesures de régénération
ntrent que I’ammonium est régénéré de maniére impor-
e tout au long de 1’année (L'Helguen, en préparation).
réserves hivernales de nitrates paraissent nettement
ffisantes pour assurer la totalité des besoins du phyto-

plancton ; ceci suggeére que ce composé est également
renouvelé dans la colonne d’eau au cours de ’année. Les
apports de nitrates d’origine externe au systéme sont peu
importants : les apports par les riviéres sont faibles et se
limitent a la période hivernale (Wafar ez al., 1983) ; quant
aux apports de nitrates a partir du sédiment, ils sont réduits
comparés au flux d’absorption dans la colonne d’eau
(Lerat, 1990). Une partie des nitrates assimilés par le phy-
toplancton doit étre régénérée sur place. Si au printemps le
stock hivernal représente vraisemblablement la principale
source de nitrates pour le phytoplancton, la production de
nitrates dans la colonne d’eau par nitrification doit étre, au
cours de 1’été et de I’automne, & I’origine de la majeure
partie des nitrates utilisés. Le recyclage particuliérement
intense de I’azote dans les eaux de la Manche occidentale
doit étre associé au brassage permanent de la colonne
d’eau, il accélere vraisemblablement la dégradation et la
minéralisation de la matiére organique. Le faible niveau
moyen d’éclairement qui résulte du brassage doit aussi
intensifier les processus de nitrification (Olson, 1981 ;
Ward et al., 1984 ; Lipschultz ef al., 1985) ; ces processus
sont, par ailleurs, favorisés par les fortes teneurs en oxyge-
ne dissous qui résultent du brassage et par les concentra-
tions élevées en ammonium (Hashimoto et al., 1983 ; Ward
et al., 1984).

CONCLUSION

L’absorption de 1’azote minéral (NO3, NO,, NHZ) et de
I’urée, dans les eaux fortement brassées de la Manche occi-
dentale, présente un maximum unique qui s’étend pendant
toute la période estivale. Ce cycle saisonnier de production
primaire est différent du cycle classique des zones tempé-
rées. Le développement du phytoplancton, tout au long de
I’année, est basé a la fois sur 1’utilisation des nitrates et de
I’azote régénéré. Les nitrates et I’ammonium sont utilisés &
des taux comparables en hiver et au printemps. En période
estivale, 1’absorption relative des nitrates diminue en raison
de ’effet inhibiteur de I’ammonium. Sur une base annuelle,
les nitrates sont relativement peu assimilés bien que le
stock d’azote minéral disponible soit principalement sous
cette forme durant toute 1’année ; 1’absorption de ce com-
posé représente seulement un tiers de 1’absorption totale.
La production primaire est essentiellement de nature régé-
nérée ; le recyclage de 1’azote est vraisemblablement
accentué en Manche occidentale par le brassage permanent
des masses d’eaux.
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