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INTRODUCTION 

La production primaire dans l'océan est généralement limitée par l'azote. Ceci 

a été mis en évidence dans le domaine océanique (Thomas, 1966 ; 1969 ; Eppley et al., 
1973) et dans les eaux côtières (Ryther et Dunstan, 1971 ; McCarthy et al., 1977). Par 

ailleurs, dans l'eau de mer, les cycles biogéochimiques des principaux éléments (C, N, P) 
sont étroitement liés (Redfield et al., 1963) et l'azote, en contrôlant la production primaire, 

règle pour une large part les flux des différents composés. Il régule en particulier les flux de 

carbone dans la zone euphotique et vers les couches profondes, déterminant ainsi la capacité 

des écosystèmes à exporter la matière organique. 

Dugdale et Goering (1967) ont introduit un modèle qui différencie les flux 

d'azote dans la zone euphotique. Ils distinguent la production nouvelle, qui résulte de 
l'utilisation d'azote importé (essentiellement sous forme de nitrates) dans la zone euphotique 

par des processus physiques, de la production régénérée qui correspond à l'utilisation de 

composés azotés recyclés rapidement dans les masses d'eaux superficielles (par processus 

d'ammonification et de nitrification). Cette distinction importante permet d'évaluer la 

quantité de matière exportée par les différents systèmes. L'exportation de la matière 
organique en dehors de la couche éclairée (principalement par sédimentation) est en effet 

supposée, dans des conditions d'équilibre, être compensée par des apports nouveaux, 

essentiellement sous forme de nitrates. Le transfert de ce composé vers les couches 

supeficielles est dans ce cas équivalent à la production nouvelle (Eppley et Peterson, 1979). 

La mise en oeuwe des techniques utilisant la méthode du traceur lSN a 
permis de quantifier directement les flux d'azote de la communauté planctonique. Elle a 

permis en particulier de montrer que le phytoplancton utilise préférentiellement les sources 

d'azote régénérées (McCarthy et al., 1977) et que la production primaire est basée pour une 

large part sur un recyclage rapide dans la zone euphotique (Dugdale et Goering, 1967 ; 
Eppley et Peterson, 1979 ; Harrison, 1980). Les premiers travaux entrepris sur la 



régénération de l'ammonium (Harrison, 1978), et ceux effectués récemment (voir pour une 
revue Harrison, 1992), ont démontré par ailleurs le rôle crucial des microhétérotrophes dans 
les processus de reminéralisation. La forte production d'ammonium attribuée à ces 

organismes résulterait de plusieurs étapes de broutage entre la communauté bactérienne et 
leurs prédateurs (Azam et al., 1983). Les nitrates et les nitrites peuvent également 

constituer une source potentielle d'azote régénéré. Ils sont alors produits sur place par les 

bactéries nitrifiantes. Si les études sur les processus d'absorption et de régénération ont fait 

l'objet ces dernières années d'un nombre de plus en plus important de travaux, peu ont été 

réalisées à l'échelle annuelle. Les flux des différents composés azotés minéraux %+, 
NO3-, NOz-) et l'urée ont en particulier rarement été examinés simultanément. La 
régénération de l'ammonium ainsi que les processus de nitrification ont également été peu 

étudiés. 

Le plateau continental de l'Europe du nord-ouest, large et peu profond, est 

parmi les plus étendus de l'océan mondial. Les phénomènes de marée, reconnus comme des 

processus majeurs, y sont très accentués. Ils jouent un rôle tant au niveau géographique que 

saisonnier sur la structure hydrologique de la colonne d'eau. Dans les secteurs où l'énergie 

dissipée par la marée est suffisante pour contrecarrer l'effet de stratification induit par le 

réchauffement en été, la colonne d'eau reste homogène toute l'année. A l'inverse, dans les 
secteurs où l'énergie dissipée est trop faible, une stratification thermique (ou haline) peut se 
mettre en place. Il en résulte, selon le caractère homogène ou stratifié de la colonne d'eau, 

une mise en place d'écosystèmes pélagiques aux fonctionnements très différents. Les chaînes 

alimentaires, les interactions pélagos-benthos peuvent aussi être sensiblement modifiées. 

Selon le régime de mélange vertical des masses d'eaux, deux systèmes 

peuvent alors être distingués (Figure 11.2, voir p36): 

- Un système faiblement brassé où s'installe une stratification thermique (ou 

haline) saisonnière (Morin, 1984 ; Bimen, 1987). Dans ce système, le maximum 

d'absorption de l'azote est basé pour l'essentiel sur l'utilisation du stock hivernal de nitrates. 

L'épuisement des nitrates dans la couche de surface après la floraison printanière des 
diatomées entraîne en été une diminution des taux d'absorption de l'azote. Le 

développement phytoplanctonique est alors associé principalement à l'utilisation de 

composés régénérés dans la zone euphotique. Dans un tel système, les concentrations en 

sels nutritifs sont considérées comme les principaux facteurs contrôlant la production 
primaire en période estivale (Bimen et al., 1991). La nitrification dans les couches 



profondes et la régénération rapide de l'ammonium par l'excrétion du microzooplancton 

(plutôt que le stock hivernal de nitrates) sont alors les principales sources d'azote pour le 

phytoplancton. Ce type de système est largement rencontré dans les secteurs côtiers et a fait 
l'objet de différentes études lors d'efflorescences printanières du phytoplancton (Sahlsten et 
al., 1988, Kanda et al., 1989, 1990) ou sur une base annuelle (Paasche et Kristiansen, 

1982a ; Cochlan, 1986, Sahlsten et al., 1988, Selmer et al., 1993). 

- un système fortement brassé, dans les secteurs où les courants importants 

empêchent la mise en place d'une thermocline saisonnière. Ce système s'étend à l'ensemble 

du domaine côtier où existe un fort hydrodynamisme lié à la marée. Il est caractérisé par un 

cycle saisonnier de production primaire très original (Boalch et al., 1978 ; Grall, 1972 ; 
Wafar, 1981). 

Dans le secteur où la colonne d'eau brassée est importante, les cellules 
phytoplanctoniques sont entraînées en dehors de la zone euphotique et le développement du 

phytoplancton est limité par la lumière toute l'année (L'Heiguen et al., 1995) ; le cycle de 
production primaire est caractérisé par un maximum unique qui s'étend durant toute la 
période estivale (Wafar et al., 1983) ; Il correspond au maximum d'intensité lumineuse. La 

diminution du stock en azote disponible est lente et des teneurs relativement élevées en 

nitrates subsistent en été. La régénération de l'ammonium est intense, en particulier en été 

où ce composé s'accumule dans la colonne d'eau, parallèlement au développement du 

phytoplancton. Dans ce système, I'azote se maintient à des teneurs élevées toute l'année 

dans la zone euphotique ; il n'intervient jamais pour limiter le développement du 

phytoplancton (L'Helguen et al., 1995). 

Dans le secteur côtier où la colonne d'eau brassée est moins profonde, le 
phytoplancton se maintient en permanence dans la zone éclairée et l'énergie dont il dispose 

pour se développer est plus importante. En raison d'une profondeur moindre de la colonne 

d'eau, le stock en azote disponible au printemps pour le développement du phytoplancton 

est par contre plus faible. Le système brassé peu profond présente des conditions 

particulières et les résultats obtenus dans le domaine profond ne peuvent pas être 

généralisés à l'ensemble du domaine brassé. 

Nos travaux ont été menés dans le domaine brassé peu profond. Notre 

objectif a été d'examiner et de quantifier, sur une base annuelle, en utilisant la technique du 
traceur azote- 15 : 

- les processus d'absorption de I'azote minéral (NH4+, NOj-, NOZ-) et de 
l'urée en relation avec la disponibilité des différents composés azotés dans la colonne d'eau 
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et l'intensité d'éclairement. La contribution de chaque classe de taille (micro et 

nanoplancton) à l'absorption des composés azotés a également été examinée. 

- les processus de régénération de l'azote minéral (NI&+, NO3-, NOz-) et 

leur importance comme source d'azote dans le fonctionnement de l'écosystème. Une 
attention particulière a été portée sur le rôle des organismes hétérotrophes dans le 
fonctionnement trophique du système. 

- de déterminer, sur une base annuelle, les sources d'azote disponibles pour le 
phytoplancton et de différencier la production nouvelle et la production régénérée. 

Le système fortement brassé s'étend à la majeure partie de la Manche et à 

une vaste zone du plateau continental de l'océan mondial. Les travaux ont été réalisés en 

Manche occidentale dans les eaux côtières fortement brassées du secteur de Roscoff qui 

sont considérées comme représentatives de ce type de système en zone tempérée. 
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I CHAPITRE 1 

DYNAMIQUE DE L'AZOTE 

DANS LE MILIEU MARIN 

1. INTRODUCTION : 

L'azote dans le milieu marin peut se répartir en trois compartiments 

(Figure 1.1) : 
- un compartiment "azote assimilable par le phytoplancton". Il comprend 

l'azote d'origine atmosphérique m2) ,  l'azote minéral dissous (NH4+, NO3-, NO2-) et l'urée. 
- un compartiment "matière organique vivante". Il est représenté par les 

organismes autotrophes (phytoplancton) et hétérotrophes (necton, micro et 

macrozooplancton, bactéries). 

- un compartiment "matière détritique" qui inclut toutes les formes d'azote 

organique dissous et particulaire d'origine détritique. 

Le transfert de l'azote entre ces compartiments s'effectue selon différents 

processus biologiques : 
L'azote minéral dissous et l'urée sont absorbés par les organismes 

autotrophes qui ont la capacité de synthétiser, en utilisant comme source d'énergie la 

lumière, les acides aminés et les protéines. Une partie de l'azote peut également être utilisée 

par les organismes hétérotrophes de type bactérien (Wheeler et Kirchman, 1986 ; Tupas et 

Koike, 1991 ; Furhman, 1992). La matière organique ainsi produite représente le premier 

niveau trophique de la chaîne alimentaire dans le milieu marin. On peut distinguer alors deux 

chaînes alimentaires différentes : 



PHYTOPLANCTON 

FIGURE I .  1 : Dynamique de l'azote dans le milieu marin 
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- une chaîne classique (Cushing, 1989) dans laquelle le phytoplancton est 
composé de cellules de grande taille (principalement des diatomées). La matière organique 
végétale est broutée par les herbivores planctoniques qui peuvent être à leur tour utilisés par 

les organismes des échelons trophiques supérieurs (carnivores zooplanctoniques et 
nectoniques). Ces organismes recyclent par leur activité d'excrétion l'ammonium et l'urée. 

La majeure partie de la matière organique produite est exportée, après ingestion par le 

macrozooplancton, sous forme de matériel détritique ou de pelotes fécales vers les couches 

profondes. La partie dégradable est transformée au cours de la sédimentation jusqu'au stade 

de nitrates par des réactions biochimiques lentes (nitrification). Après transfert par 

advection verticale ou diffusion turbulente, ces nitrates peuvent être utilisés par le 
phytoplancton dans les couches de surface. 

- une chaîne microbienne dans laquelle le phytoplancton est essentiellement 
composé de cellules de petite taille (Azarn et al., 1983). Le matériel détritique et les 
produits d'excrétion provenant de l'activité photosynthétique sont utilisés par les bactéries. 

Ces organismes constituent une source importante de noumture pour le microzooplancton 

qui peut recycler de façon rapide l'ammonium et l'urée par sa propre activité d'excrétion. Via 

cette boucle microbienne, comprenant principalement les bactéries et les protozoaires, les 

produits de régénération peuvent être utilisés par la communauté planctonique. 

La chaîne classique est observée principalement dans les systèmes où les 

apports en azote (principalement sous forme de nitrates) dans la zone euphotique sont 
importants (sytèmes eutrophes). La chaîne microbienne est généralement associée aux 
systèmes pauvres en azote (systèmes oligotrophes). Ces deux chaînes alimentaires sont 

cependant présentes simultanément dans de nombreux écosystèmes, et il existe uniquement 

une prédominance de l'une ou l'autre (Legendre et Rassoulzadegan, 1995). 

IL.  GENERALITES SUR L'ABSORPTION DES COMPOSES AZOTES 

II. 1. INTRODUCTION 

Les mécanismes impliqués dans le métabolisme azoté peuvent être regroupés 

selon trois processus (Figure 1.2) : 

- l'absorption qui correspond au transport d'azote a travers le plasmalemme, 
du milieu externe vers l'intérieur de la cellule phytoplanctonique, 
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- l'assimilation qui peut être traduite comme la conversion métabolique de 

l'azote organique et inorganique en petits métabolites, principalement des acides aminés, 

- la croissance qui est la synthèse de macromolécules issues de ces petits 
métabolites. 
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I NADPii UPDP 

V 

Pd Pd 
NADH NAD 
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(+3> 
" u O X  

(+I> (-1) (-3) 
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NH 
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(NH 2)2CO i:& 

FIGURE 1.2 : Voies métaboliques des compods azotés dans la cellule phytoplanctonigue 
abréviations : NAD, nicotinamide adénine dinucléotide ; NADH, forme réduite de 
NAD ; NADP. nicotinamide adénine dinucléotide phosphate ; NADPH. forme 
réduite de NADP ; Fd. ferrédoxine ; a-KG. a-cétoglutarate ; ATP, adénosine 
triphosphate ; ADP, adénosine diphosphate ; NR. nitrate réductase ; NZR. nitrite 
réductase ; GDH, glutamate deshydrogénase ; CS, glutamine synthétase ; U. uréase 
: UAL. urée amidolase ; X ,  et X, composés intermédiaires. 

Les processus d'absorption, d'assimilation et de croissance ne sont pas 

toujours en phase (Thomas et Krauss 1955). Une étape supplémentaire, correspondant à 

I'accumulation du substrat, peut s'intercaler entre l'absorption et les étapes suivantes du 

métabolisme. La notion de phase et de déphasage dépend de la teneur intracellulaire en 

substrat. Ainsi, si la concentration intracellulaire augmente ou diminue, l'absorption et les 
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étapes suivantes du métabolisme sont déphasées (Thomas et Krauss, 1955 ; Syren, 1962 ; 
Collos et Slawyk, 1976 ; 1977). Un tel déphasage est le résultat d'une perturbation du 

milieu extracellulaire en substrat. 

II .  2 .  ABSORPTION ET ASSIMILATION DE L'AZOTE 

11. 2.1 . Absorption des composés azotés 

L'absorption d'un composé à travers la membrane cellulaire fait appel à 

plusieurs mécanismes de transport qui se distinguent par leur spécificité vis à vis du substrat 

et par leur cinétique d'absorption. Selon Heller (1974), on appelle transport passif, le 

déplacement d'ions dans le sens d'une diminution du potentiel électrochimique (difiùsion) et 

transport actif, le déplacement d'ions dans le sens d'une augmentation du potentiel 

électrochimique. Le transport par diffusion, généralement caractérisé par une cinétique 

d'absorption linéaire, n'est possible que dans le cas de fortes concentrations dans le milieu. 

Le transport actif est spécifique du substrat et nécessite de l'énergie. La relation dans ce cas 

entre I'absorption et la concentration doit être rapprochée de celle des cinétiques 

enzymatiques, l'entrée des ions dans la cellule étant possible grâce à la présence d'agents qui 

sont des enzymes membranaires (perméases). 

Peu d'études ont porté sur les processus biochimiques de I'absorption azotée. 

Il a néanmoins été suggéré (Raven, 1980) que le transport des éléments à travers la 

membrane se fait sous la forme d'un complexe chargé positivement (par association de I'ion 

transporté avec I'ion sodium), une pompe Na+/K+ rétablissant le gradient ionique. Ce 

processus d'absorption a déjà été rapporté par Rees et al. (1980), Wheeler (1983), et Flynn 

et Syrett (1986). Il implique que I'absorption des nitrates nécessite une plus grande énergie 

que celle des ions ammonium (NH4+-Na+ et NO3--2 Na+) (Flynn, 1991). 

11.2 .2. Assimilation des composés azotés 

11. 2. 2. 1 .  Assimilation de l'azote moléculaire 

Le processus de fixation de  I'azote a pour origine la réduction moléculaire de 

I'azote gazeux en ammonium. Cette réaction est réalisée par des micro-organismes 
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spécifiques fonctionnant le plus souvent en symbiose avec un hôte susceptible de leur 
apporter l'énergie nécessaire à la transformation. La réduction de l'azote gazeux en 
ammonium demande l'intervention d'adénosine triphosphate (ATP) et d'un réducteur 

puissant. Chez la plupart des micro-organismes fixateurs d'azote, la source réductrice est 

une ferredoxine. La réaction est catalysée par deux parties protéiniques: une réductase qui 

fournit les électrons et une nitrogénase qui les utilise. 

ZZ. 2 .  2 .  2 Assimilation & l'azote minéral 

Les organismes autotrophes peuvent se procurer l'azote minéral sous forme 

d'ions ammonium d'une part, d'ions nitrate et nitrite d'autre part. Ces deux dernières formes 

d'azote inorganique sont converties en ammonium avant d'être incorporées dans le matériel 

organique (figure 1.2). 

-Assimilation des nitrates et nitrites 

L'assimilation des nitrates est un processus spécifique aux végétaux. 

L'énergie nécessaire à la réduction des nitrates provient essentiellement de la photosynthèse. 

Le passage du nitrate (degré d'oxydation V) en ammonium (degré d'oxydation - III) se fait 

par deux réactions successives catalysées par deux enzymes : 

- la nitrate-réductase (NiR) qui est le complexe enzymatique utilisant la 

nicotinamide adénine dinucléotide (NADH*) comme donneur d'électrons. La flavine adénine 

dinucléotide (FAD) est le cofacteur de ce système qui contient également du molybdène 

(Amon et al., 1955). La nitrate-réductase est localisée hors du chloroplaste. II semble que 
cette réaction ne soit pas obligatoirement associée aux réactions lumineuses de la 

photosynthèse. 
- la nitrite-réductase qui catalyse la réduction du nitrite en ammonium. Cet 

enzyme est très vraisemblablement localisé à l'intérieur du chloroplaste; le donneur 
d'électrons de la réaction est une ferrédoxine (Fd) sous forme réduite. 

-Assimilation des ions ammonium 

L'acide glutamique et la glutamine sont les deux acides aminés essentiels 
entrant dans le processus d'assimilation de l'ion ammonium et dans l'incorporation des 
protéines. 
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- L'acide glutamique est synthétisé à partir de l'ammonium et de 

a-cétoglutarate (a-Kg) par action de la glutamate deshydrogénase (GDH) en présence 

d'adénine nicotinamide dinucléotide phosphate (NADPH). 
- La glutamine est synthétisée par action de l'ion ammonium sur l'acide 

glutamique, en présence d'ATP, cette réaction est catalysée par la glutamine synthétase. 

La voie de biosynthèse de l'acide glutamique semble coûteuse en énergie 

puisqu'elle utilise une molécule d'ATP. Il convient cependant de noter que la constante de 

demi-saturation de la glutamate deshydrogénase pour les ions ammonium est élevée (1 ph4) 
et l'enzyme peut être difficilement saturé en présence de faibles concentrations d'ammonium. 

En revanche, la glutamine synthétase a une très grande affinité pour l'ammonium et 

fonctionnera même dans des conditions de sévère limitation en substrat. La majorité de 

l'ammonium semble donc être assimilée selon la seconde réaction. (Falkowski et Rivkin, 

1976 ; Turpin et Harrison, 1978). 

11. 2 .  2. 3. Assimilation de l'azote organique : urée 

On admet généralement que l'urée est hydrolysée en ammonium et en 

dioxyde de carbone avant d'être incorporée dans la matière organique. Cette hydrolyse est 

catalysée par l'urée amydolase (UAL) dans les algues vertes alors que I'uréase OJ)  est 

présente dans la plupart des autres algues (Syrett et Leflley, 1976). 

I I .  3 .  PRODUCTION NOUVELLE ET PRODUCTION REGENEREE 

Dugdale et Goering (1967) ont introduit pour un océan à deux couches un 

modèle qui distingue l'origine et l'importance relative des différentes sources d'azote pour la 

croissance phytoplanctonique. La production primaire, basée sur une utilisation d'azote 

provenant d'une origine externe au compartiment superficiel et importée pour une large part 

par les processus physiques est appelée production nouvelle. Elle est associée 

principalement à l'utilisation des nitrates. La production résultant de l'absorption issue d'une 

régénération rapide de l'azote dans les masses d'eaux superficielles est appelée production 

régénérée. L'azote utilisé se présente principalement sous forme d'ammonium et d'urée. 

Cette distinction entre la production nouvelle et la production régénérée permet d'évaluer la 

quantité de matière organique exportée en dehors de la couche de surface. Cette perte de 
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matière est en effet supposée, dans des conditions d'équilibre, être compensée par des 

apports nouveaux (sous forme de nitrate) égaux à la production nouvelle. 

Ce concept est directement applicable en zone océanique ou une thermocline 

sépare les eaux superficielles éclairées et pauvres en sels nutritifs, des couches profondes 

non éclairées et riches en sels nutritifs. La détermination des taux d'absorption des nitrates 

dans la couche éclairée permet alors d'estimer la production nouvelle. Son importance peut 

être obtenue à partir du rapport entre l'absorption des nitrates et l'absorption azotée totale 

(rapport f = p ~ ~ ; / C p ~  Eppley et Peterson, 1979). Rapporté à une échelle de temps 

annuelle, ce rapport peut être interprété comme un indice de l'état trophique du systeme 

(Platt et al., 1992). Un système où I'advection verticale de sels nutritifs est importante sera 

hautement productif (système eutrophe) alors qu'un système où les échanges entre la couche 

éclairée et les couches profondes sont faibles, sera au contraire peu productif (systeme 

oligotrophe) (Dugdale et Wilkerson, 1992). Dans le domaine côtier, la situation est 

différente. Les sources d'azote d'origine externe à la zone euphotique sont multiples. Elles 

peuvent être d'origine anthropogéniques ou benthiques, mais également se présenter sous 

différentes formes chimiques (NO3-, NH4+ et urée). Les nitrates peuvent aussi être produits 

au sein de la zone euphotique par processus de nitrification. La production qui en résulte 

doit alors être considérée comme la production régénérée. Dans un tel système, il devient 

plus difficile de différencier la production nouvelle de la production régénérée (Harrison et 

al., 1987). De nombreux travaux, réalisés au cours de cycles saisonniers dans les systèmes 

côtiers ont mis en évidence des valeurs de f comprises entre 0.18 et 0.50 (voir pour une 

revue bibliographique Paasche, 1988), suggérant une production régénérée relativement 

importante dans ce type d'écosystèmes. La plupart de ces études a été réalisée dans le 

domaine stratifié (Paasche et Kristiansen, 1982a ; Cochlan, 1986) où perturbé par les 

apports anthropiques (McCarthy et al., 1977 ; Carpenter et Dunham, 1985). Par contre, peu 
ont été effectuées dans le domaine brassé vumas, 1983 ; L'Helguen et al. 1993) où la 

production régénérée semble être la plus importante (L'Helguen, 1991). Les formes d'azote 

minéral (NH4+, NOj; NOZ-) et l'urée ont également rarement été prises en compte dans 

leur ensemble lors de la détermination de ce rapport. 

1 1 . 4 .  FACTEURS INFLUENÇANT L'ABSORPTION 

De tous les facteurs influençant le développement phytoplanctonique, les 

concentrations en sels nutritifs sont ceux qui ont été les plus étudiées. Les interactions entre 



les différents composés azotés ont en particulier fait l'objet de nombreux travaux qui ont 

révélé une grande variété de réponses dépendant des espèces et de l'état nutritionnel des 

microalgues. D'une manière générale, la cellule phytoplanctonique utilise préférentiellement 

les formes réduites de l'azote (ammonium et urée) (McCarthy et al., 1977 ; Glibert et 
McCarthy, 1984 ; Probyn, 1988 ; Dortch, 1990) qui nécessitent, lors de l'assimilation, une 

dépense énergétique moindre que celle des formes oxydées (nitrate et nitrite) (Bienfang, 

1975). Cependant, une utilisation préférentielle des nitrates par rapport à l'ammonium et 

l'urée (Fumas, 1983 ; Hamson et al.; 1985) peut être observée lorsque les concentrations en 

ammonium sont faibles ou lorsque le phytoplancton est exposé à une déficience prolongée 

en azote. Les nitrates peuvent également être assimilés préférentiellement en système côtier 

(Pennock, 1987), lors d'un développement printanier (Kanda et al., 1990), ou au moment 

d'une poussée intense de diatomées (Malone, 1980 ; Kokkinakis et Wheeler, 1987). 

L'ammonium peut aussi exercer un effet inhibiteur sur I'absorption des 

nitrates (Paasche et Kristiansen, 1982a ; Dortch et Conway, 1984 ; Dortch, 1990 ; Kanda et 

al., 1990) et sur l'activité de la nitrate réductase (Moms et Syrett, 1963 ; Dortch et al., 

1979 ; Dortch, 1990). L'importance de ce processus est dépendant des espèces présentes et 

des conditions environnementales. Des concentrations en ammonium entre 0.1 et 

15 pmol NH4+/i peuvent entraîner une inhibition partielle ou totale de l'absorption des 

nitrates (voir pour une revue bibliographique Dortch, 1990). D'autres travaux ont permis 

également d'observer une inhibition de l'absorption de l'urée par l'ammonium (Moiloy et 

Syrett, 1988b) ou de l'absorption de l'ammonium par les nitrates (Terry, 1982 ; Dortch et 

Conway, 1984). Ce dernier cas n'est cependant que très rarement observé. 

La lumière représente également un facteur important dans la régulation des 

processus d'absorption. Mac Isaac et Dugdale (1972) ont, les premiers, montré que 

l'influence de la lumière sur les processus d'absorption pouvait être décrite par une équation 

de type Wchaelis-Menten. Ils ont obtenu pour l'ammonium et les nitrates des valeurs de Kti 

variant de 1 à 14 % de la lumière incidente de surface en été. Ils ont par ailleurs montré que 

l'ammonium, à l'inverse des nitrates, était absorbé de façon significative au cours de la nuit. 

Priscu (1989) a proposé récemment d'affiner ce modèle en introduisant, comme dans le cas 

de l'absorption carbonée (Platt et al., 1980 ; Harrison et Platt, 1986) deux termes : l'un lié à 

l'absorption de l'azote à l'obscurité et l'autre correspondant à la photoinhibition de 

l'absorption dans la couche de surface. 

Les effets de la lumière sur la croissance du phytoplancton ont reçu une 

attention particulière ces dernières années (Marra, 1978a ; 1978b; Falkowski, 1980 ; Lewis 

et al., 1984 ; Cullen et Lewis, 1988 ; Dodds et Priscu, 1989 ; Priscu, 1989 ; Cochlan et al., 

1991 ; Muggli et Smith, 1993). Les travaux ont également porté sur la réponse du 
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phytoplancton au régime de mélange vertical des masses d'eaux (Platt et al., 1980 ; 

Goldman et Dennen, 1984 ; Mallin et Pearl, 1992). Ils ont permis d'établir des modèles qui 

prennent en compte le temps d'adaptation des cellules à la lumière (Falkowski, 1980 ; 1983 ; 

Lewis et al., 1984 ; Hams, 1986 ; Cullen et Lewis, 1988) : lorsque le temps d'adaptation 

des cellules à la lumière est plus court que le mélange vertical, le phytoplancton se répartit 

selon un gradient vertical. A l'inverse, si le taux de brassage est plus rapide, le 

phytoplancton sera réparti uniformément dans toute la couche de mélange. Il en résulte, 

selon le taux de brassage et la capacité d'adaptation des cellules aux conditions lumineuses, 

un fonctionnement diiérent des systèmes. 

III. GENERALITES SUR LA REGENERATION DES COMPOSES AZOTES 

III. 1 .  INTRODUCTION 

Dans les écosystèmes côtiers, les teneurs en éléments azotés sont souvent 

insuffisantes, particulièrement en été, pour rendre compte des fortes productions observées 

(Eppley et Peterson, 1979). La nutrition azotée du phytoplancton doit alors être assurée par 

un renouvellement rapide des formes régénérées au sein de la zone euphotique (McCarthy 

et al., 1977). L'azote recyclé sous forme d'ammonium (ammonification) dans la colonne 

d'eau est produit par l'excrétion animale (necton, rnacrozooplancton) et par la dégradation 

et la minéralisation bactérienne de la matière organique. Lorsqu'il n'est pas assimilé par les 

bactéries ou les végétaux, l'ammonium peut être oxydé en nitrite puis en nitrate par 

l'intermédiaire de bactéries spécifiques. Il s'agit alors du processus de nitrification. 

La dynamique des transferts entre les compartiments pélagique et benthique 

peut jouer également un rôle important dans la fertilisation de la colonne d'eau. L'influence 

du sédiment dépend principalement de l'apport de matière organique provenant du système 

pélagique par la sédimentation des particules organiques (Hargrave, 1973 ; Davies, 1975). 

Dans les systèmes côtiers, où les biomasses planctoniques sont particulièrement élevées et 

l'épaisseur de la colonne d'eau relativement restreinte, la quantité de matière organique 

atteignant le sédiment est importante (Suess, 1980). Une forte proportion de la matière 

organique se déposant sur le sédiment est minéralisée ; les sels nutritifs régénérés libérés 

dans l'eau interstitielle sont transférés en partie dans la colonne d'eau et peuvent contribuer 
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de façon significative aux besoins en azote du phytoplancton (Smith, 1978a ; Billen, 1978 ; 
Henriksen et al., 198 1 ; Lerat et al., 1990). Rowe et al. (1975) ont suggéré que la 

régénération benthique pouvait supporter dans certains cas jusqu'à 100 % des besoins du 

phytoplancton. Par contre, Harrison et al. (1983) ont estimé que l'apport d'ammonium vers 

la colonne d'eau est nettement moins important et ne représente que 7 % de la demande 

phytopianctonique; l'utilisation prépondérante des formes d'azote régénéré est dans ce cas 

principalement liée à un recyclage intense dans la colonne d'eau. 

Nous présenterons dans ce chapitre l'état actuel des connaissances sur la 

régénération de l'ammonium (excrétion et ammonification) et sur la nitrification dans la 

colonne d'eau, en insistant sur le rôle joué par les différents organismes impliqués dans la 
régénération des éléments azotés. 

III. 2 .  REGENERATION DE L'AMMONIUM 

L'importance des processus de régénération dans la colonne d'eau a d'abord 

été établie de manière indirecte. Harris (1959) a été le premier a conclure que le stock 

hivernal en azote était insuffisant pour expliquer les productions phytoplanctoniques 

observées au cours d'une année. Ii a proposé pour expliquer cette anomalie un recyclage 

rapide des sels nutritifs par l'excrétion zooplanctonique. Les travaux qui ont suivi se sont 

limités à déterminer les taux d'excrétion des espèces zooplanctoniques de grande taille 

(> 200 pm) que I'on peut séparer facilement du reste de la communauté planctonique 

(Beers, 1964 ; Jawed , 1969 ; Biggs, 1977). 

L'introduction de la technique de dilution isotopique azote-15 (Harrison, 

1978) a rendu possible une estimation plus précise des taux de régénération de I'ammonium. 

et le rôle crucial des microhétérotrophes dans la reminéralisation de ce composé en zone 

d'upwelling (Probyn, 1987), en milieu océanique (Glibert et al., 1988 ; Wheeler et al., 1989 

; Goeyens et al., 1991) et côtier (Park et al., 1986 ; Cochlan, 1986 ; Hanson et Robertson , 
1988 ; Glibert et al., 1991) a pu alors être clairement démontré. Le fractionnement des 

populations a permis de distinguer la part respective des différentes classes de taille dans la 

régénération de I'ammonium (Hamson, 1978 ; Glibert, 1982 ; Harrison et al., 1983 ; 

Probyn, 1987 ; Hanson et Robertson, 1988). 
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DI. 2 . 1  . Les macrohétérotrophes 

Les macrohétérotrophes, définis habituellement comme des organismes de 

taille supérieure à 200 pm, sont représentés par le macrozooplancton qui constitue 

l'essentiel de ce groupe et par le necton. Ce dernier contribue cependant pour moins de 1 % 

de la biomasse planctonique totale et n'est responsable que de seulement 5 % de la 

consommation organique globale (Riley 1970). Sa participation dans la régénération de 

l'ammonium est par conséquent négligeable. 
L'importance de l'excrétion macrozooplanctonique dans la production 

primaire a été établie pour la première fois par Harris (1959) ; il a montré dans les eaux 

côtières du détroit de Long Island (Etats Unis) que 77 % de la demande phytopianctonique 

en azote était fournie par l'excrétion du zooplancton. Cependant, si l'on compare, sur la base 

de données bibliographiques, le taux d'excrétion du macrozooplancton a l'azote incorporé 
sous forme d'ammonium par le phytoplancton, il devient évident que les réserves en azote 
sont insuffisantes pour satisfaire la demande. Smith (1978b) a démontré, par exemple, que 

la régénération rnacrozooplanctonique ne contribuait que pour 25 % de l'absorption azotée 

lors d'une "marée rouge" au Pérou, et ne représentait qu'une faible proportion (6 %) de 
l'utilisation phytoplanctonique en zone côtière. En zone d'upwelling, Séki et al. (1974) ont 

montré que seulement 5 a 20 % de l'ammonium nécessaire au développement du 

phytoplancton avait pour origine l'excrétion du zooplancton de grande taille. L'excrétion 
macrozooplanctonique d'ammonium déterminée à partir de l'activité de la glutamate 

deshydrogénase (enzyme responsable de la production d'ammonium à partir du catabolisme 

des acides aminés) conforte ces résultats ; l'excrétion des macrohétérotrophes représente 

entre 20 à 40 % des réserves nécessaires à la production primaire dans les différents 

systèmes étudiés (Bidigare et al., 1982 ; King, 1984 ; Park et al., 1986 ; King et al., 1987). 

Actuellement , on peut considérer que le zooplancton de grande taille fournit rarement plus 

de 30 % des besoins du phytoplancton en azote (Harrison, 1980). 

III. 2 .  2 .  Les microhétérotrophes 

Les microhétérotrophes, que l'on définit habituellement comme les 

organismes de taille inférieure a 200 pm, sont représentés dans le milieu marin par les 

protozoaires (ciliés, microflagellés ...), les métazoaires (nauplii et métanauplii de copépodes) 
et les bactéries. Ces organismes représentent une composante essentielle de la population 
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planctonique dans les écosystèmes marins (Pomeroy, 1980 ; Azam et al., 1983 ; Azarn et 
Fuhrman, 1984) et peuvent apporter plus de 80 % de l'azote régénéré utilisé par le 
phytoplancton (Eppley et Peterson, 1979 ; Harrison, 1980 ; Glibert, 1982 ; Probyn, 1987). 

Johannes (1965) a été le premier, en utilisant le phosphore comme exemple, 

à suggérer que les microhétérotrophes étaient plus importants que la macrofaune dans 

l'excrétion des sels nutritifs. Malgré la faible biomasse représentée par ces organismes dans 

le milieu océanique, leur taux d'excrétion est sept fois plus élevé que celui du 

macrozooplancton ( McCarthy et al., 1974). 

L'utilisation de la technique de dilution isotopique 15N aux études sur le 
plancton marin, permet aujourd'hui de déterminer de façon plus précise l'importance des 
différentes classes de taille et groupes planctoniques dans la régénération de I'ammonium 

(Harrison, 1980 ; Verity, 1985 ; Probyn, 1987 ; Hanson et Robertson, 1988 ; Probyn et al., 
1990 ; Dodds et al., 1991). 

111. 2 . 2 . 1 . les protozoaires et les méicuoaires 

L'importance des protozoaires dans la régénération de l'ammonium a été mis 
en évidence à maintes reprises dans des écosystèmes très différents (Harrison, 1978 ; 1992 ; 
Paasche et Kristiansen, 1982b ; Probyn, 1987,). GLibert (1982) a montré à la fois dans les 

eaux oligotrophes de la mer des Sargasses et dans les eaux de la baie de Chesapeake que les 

protozoaires dont la taille est comprise entre 1 et 10 Pm seraient à l'origine de la quasi- 

totalité de I'ammonium produit. D'autres auteurs ont trouvé les taux de régénération les plus 

élevés dans la fraction de 10 à 100 Pm (Hanson et Robertson, 1988) ou de 45 à 200 Pm 

(Paasche et Kristiansen, 1982b) suggérant le rôle important des protozoaires de grande 

taille (ciliés par exemple) ou des métazoaires. Parmi les protozoaires, les ciliés bactérivores 

de petite taille peuvent contribuer de façon significative et très rapide à la régénération de 

I'ammonium (Gast et Horstmann, 1983). Vérity (1985) a estimé par exemple que les ciliés 

fournissaient jusqu'à 18 % des besoins du phytoplancton en azote dans la baie de 

Narraganssett m o d e  Island, Etats Unis). Le Corre et al. (1996) ont également mis en 
évidence le rôle crucial de ces organismes dans la production d'ammonium dans le domaine 

profond de la Manche occidentale. Les nanoflagellés hétérotrophes participent aussi de 

manière active à la régénération des éléments nutritifs (Goldman et Caron, 1985 ; Probyn, 

1987 ; Ferrier-Pages et Rassoulzadegan, 1994). Dodds et al. (1991) et Haga et al. (1995) 
ont montré que ces organimes sont parfois responsables dans les eaux douces de plus de 

50% de l'ammonium régénéré. Des résultats similaires ont été obtenus par Hopkinson et al. 
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(1987) dans le milieu marin (Reef de Davies , Australie). Les métazoaires de taille < 200 pm 

sont nettement moins abondants que les protozoaires, et leur contribution à la régénération 

des éléments azotés est en général beaucoup plus faible (Harrison, 1980 ; Bidigare, 1983 ; 

Longhurst et Harrison, 1989). 

111.2 .2 .2 .  Les bactéries 

Le développement récent des méthodes de mesure de l'activité bactérienne en 

milieu marin a permis de montrer qu'une part significative de la matière organique d'origine 

phytoplanctonique peut être recyclée par les bactéries. Azam et Furhrnan (1984) ont montré 

l'existence d'un couplage étroit entre cette activité hétérotrophe et la production 

bactérienne. Il a été démontré en particulier que la décomposition de la matière organique 

particulaire par les bactéries était accélérée en présence d'organismes bactériophages 

(nanoflageliés hétérotrophes, ciliés ...) (Barsdate et al., 1974 ; Fenchel et Harrison, 1976). 

En libérant de la matière organique dissoute par leur propre activité métabolique, ces 

microprédateurs stimulent la croissance bactérienne et accélèrent, très probablement, la 

régénération des éléments nutritifs. Ces organismes peuvent consommer également une part 

importante de la biomasse bactérienne (Fenchel, 1982a, b ; Wright et Coffin, 1984 ; Co& 

et Sharp, 1987 ; Sherr et Shen; 1987, Solic et Krstulovic, 1995). En maintenant, par leur 

activité de broutage, les bactéries dans un état physiologique jeune, ils cultivent ainsi les 

micro-organismes dont ils se noumssent (Taylor et al., 1985). 

En constituant une biomasse utilisable par les bactériophages, qui excrètent 

directement les sels nutritifs, les bactéries interviennent également indirectement dans la 

reminéralisation des sels nutritifs (Goldman et Caron, 1985). Leur contribution dans 

l'augmentation de la biomasse des niveaux trophiques supérieurs est cependant peu connue 

et est le sujet de nombreux débats (Fenchel 1982a ; Sherr et al., 1983 ; Rassoulzadegan et 
al., 1988 ; Sanders et al., 1989 ; Hall et al., 1993, Nielsen et al., 1993). 

Les travaux effectués par la technique 1 5 ~  sur la production d'ammonium par 

le bactérioplancton démontrent que l'activité bactérienne ne représente qu'une faible 

proportion de l'ammonium régénéré (Harrison 1978 ; La Roche, 1983 ; Glibert, 1982 ; 

Hanson et Robertson, 1988 ; Selmer et al., 1993). La production d'ammonium par ces 

micro-organismes peut cependant être élevée a certaines périodes de l'année (Harrison et 

al., 1983 ; Probym, 1987 ; Tupas et Koike, 1991). Glibert (1982) montre, par exemple, que 

dès la fin d'une poussée phytoplanctonique, la fraction <1 pm peut s'avérer très importante 

dans la régénération de ce composé. Au vue des récents résultats, il semblerait néanmoins 
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que les protozoaires hétérotrophes, dont l'abondance dépend en partie des effectifs 
bactériens, aient une activité reminéralisatrice au moins deux fois plus rapide que celle des 

bactéries (Bianchi et Van Wambecke, 1989). Le rôle exact des différents organismes dans la 
régénération de l'ammonium semble toutefois encore très controversé (Hanison, 1992). 

III.  3 .  NITRIFICATION 

La nitrification a été définie comme la ou les réactions qui aboutissent à la 

production de nitrite et de nitrate. Elle inclue toutes les étapes biochimiques par lesquelles 

I'azote est converti d'un état réduit vers un état oxydé (Alexander, 1965). L'importance de la 

nitrification a été reconnue dès le 19ème siècle par les microbiologistes (Schloesing et 

Muntz, 1877 ; Winogradsky, 1890% b) mais les premiers travaux visant a démontrer 
l'existence de la nitrification dans le milieu marin ne fixent réalisés que cinquante ans plus 

tard. (Harvey, 1926 ; 1928; Zobell, 1933 ; Rakestraw et Hollaënder, 1936). La production 
biologique d'azote oxydé est susceptible de s'effectuer de deux façons : par une nitrification 

autotrophe classiquement reconnue dans tous les milieux naturels et par une nitrification 

hétérotrophe dont les modalités sont moins bien connues. La production de nitrates par le 

processus hétérotrophe est généralement faible et les nitrifiants autotrophes sont considérés 

comme les agents les plus importants de la nitrification dans la majorité des écosystèmes 

(Painter 1970). 

IU. 3 .  1 . Les étapes de la nitrification 

La nitrification est un processus microbiologique important dans l'océan et 

occupe une position clé dans le cycle de l'azote. L'oxydation de l'ammonium en nitrates 

s'effectue en deux étapes, chaque étape étant assurée par un type particulier de bactérie 

(Winogradsky, 1890a, b ; 1892). Tandis que Nitrosornonas et Nitrosococcus transforment 

l'ammonium en nitrites, les Nitrobacter, Nitrovira et Nitrosococ~11.s poursuivent l'oxydation 

de I'azote jusqu'au stade final de nitrates. Les bactéries qui réalisent ces conversions sont 
des espèces chimiolitotrophes qui appartiennent à la famille des nitrobactériceae (Watson 
1976). La présence de matière organique n'est pas nécessaire a leur développement, les 

substrats dont elles ont besoin sont l'ammonium ou les nitrites comme source d'azote, le 

dioxyde de carbone issu des carbonates via le cycle de Calvin comme source de carbone et 
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de l'oxygène moléculaire pour assurer l'oxydation des composés azotés. L'énergie nécessaire 

à leur synthèse cellulaire est apportée par l'oxydation de I'azote. Selon Aleem et Nason 

(1963), ce serait le système cytochromique respiratoire qui produirait cette énergie. Lees et 

Simpson (1957) ont montré dans le cas de Nitrobacter que le taux d'oxydation des nitrites 

est proportionnel à la teneur en cytochrome Fe 55 1 dans la cellule. 

Le mécanisme de la nitrification autotrophe, au pH de l'eau de mer, s'effectue 

exclusivement en présence d'oxygène ; cette transformation est divisée en deux étapes : la 

nitritation (1) et la nitratation (2). 

La première étape peut se diviser elle même en deux étapes 

La transformation de l'ammonium en hydroxylamine présente une variation 

d'enthalpie libre standard (ArGO) positive et nécessite donc de la part de l'organisme un 

apport d'énergie qui est fourni par une réaction couplée présentant une variation d'enthalpie 

libre standard négative (par exemple la transformation ATP -+ ADP). L'oxydation de 

I'hydroxylamine, par contre, présente une variation d'enthalpie libre standard négative qui 

explique vraisemblablement pourquoi l'hydroxylamine (NH20H) ne s'accumule pas dans le 

milieu ; instable en solution, elle se décompose rapidement en nitrite (NOZ-) en azote 

gazeux (N2), en protoxyde d'azote (N20) ou redonne l'ammonium (Von Breymann et al., 

1982). La transformation des nitrites en nitrates présente une enthalpie libre standard de 

-76.2 KJ /mol N qui nécessite une dépense d'énergie inférieure à la première étape de la 

nitrification. Cette différence est à l'origine des faibles concentrations en NO2- dans le milieu 

et des teneurs en NO3- supérieures à celles de NO2-. 
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m .  3 . 2 .  La nitrification dans la colonne d'eau 

Les études récentes sur la nitnfication en milieu marin ont montré que 
l'importance de l'activité nitrifiante est fortement influencée par la lumière (Olson, 198 1 a, b; 
Ward et al., 1984 ; Lipschultz et al., 1985). la température (Helder et DeVries, 1983 ; Jones 

et Monta, 1985 ; Berounsky et Nixon, 1990) et par les concentrations en substrat azoté 

(Olson 198 la, b; Hashimoto et al., 1983 ; Ward 1985 ; Ward et al., 1989). 

L'effet inhibiteur de la lumière sur la nitrification a été décrit dès les années 
1960 (Schon et Engel, 1962 ; Bock 1965) et étudié par la suite par Olson (1981a) pour 

expliquer la formation et le maintien du maximum primaire de nitrites. Le mécanisme de 

cette inhibition a été peu étudié jusqu'à présent ; il semblerait néanmoins qu'elle soit due aux 

rayons U.V. (Hooper et Terry, 1974). Bock (1965) a attribué le mécanisme d'inhibition a la 

photooxydation du cytochrome c et a montré que Nitrobacter est plus sensible a la lumière 

que Nitrosornonas. Cette plus grande sensibilité serait liée aux teneurs plus faibles en 

cytochrome c chez Nitrobacter. Horrigan et Spnnger (1990) ont montré que l'inhibition des 

taux d'oxydation de l'ammonium est plus prononcée en zone océanique que côtière. La 

grande turbidité des estuaires empêche généralement la pénétration de la lumière et les 
particules en suspension peuvent fournir une protection aux bactéries (Owens, 1986). 

L'influence des matières en suspension sur le déclenchement de la nitrification a souvent été 

mis en évidence (Paerl et al., 1975 ; Eismaert et Ka& 1979). Certains auteurs pensent que 

le taux de nitrification est augmenté par le nombre de particules du fait de leur capacité 
d'adsorption et de stockage de l'ammoniac (Owens, 1986). Les bactéries nitrifiantes 

développeraient leur activité sur la base de ces stocks (voir Painter 1970). La profondeur 

peu importante des estuaires peut favoriser en outre des transferts occasionnels de bactéries 

sédimentaires dans la colonne d'eau durant les périodes de fort brassage, ce qui a pour effet 

d'augmenter la microflore nitrifiante (Homgan et al. 1990). 

L'intensité de la nitrification est également affectée par la température qui 

peut dans certains cas être le facteur le plus influant sur les processus d'oxydation azotée. 

(Berounsky et Nixon, 1990). D'après les observations de plusieurs auteurs, la température 

optimale se situerait entre 25 et 3S°C (Jones et Wood, 1980 ; Helder et DeVnes, 1983). 

Dans les milieux où la température est très élevée (supérieure a 40°C), la nitrification 

autotrophe est inexistante et est remplacée par une nitrification hétérotrophe relativement 
intense (Focht et Verstraete, 1977). A Yinverse, à basse température, la nitrification peut 

avoir lieu. Homgan et al. (1981), en se basant sur la technique du carbone-14 et en 
présence de nitrates, ont suggéré que la nitrification est significative en mer de Ross à des 
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températures inférieures à 2°C. L'effet des températures semble par ailleurs plus prononcé 

sur les bactéries nitritantes que sur les bactéries nitratantes (Wong-Chong et Loehr, 1975). 

En zone tempérée, où l'écart thermique entre l'hiver et l'été est peu important, I ' iuence  de 

la température n'est cependant pas prépondérant. Les bactéries nitrifiantes autotrophes 

semblent s'adapter à la température de leur habitat. C'est ainsi que, le plus souvent, dans les 
biotopes marins, l'activité nitrifiante maximale ne correspond pas à la température estivale 

mais à une plus grande disponibilité des composés azotés. 

Les taux de nitrification varient avec les concentrations en substrat azoté 

dans le milieu. En général, I'oxydation du substrat suit une courbe de type Michaelis-Menten 

(1913). Les taux d'oxydation en nitrites montrent une forte dépendance avec la 

concentration en nitrites. Olson (1981a) a estimé une constante de demi-saturation pour 

l'oxydation des nitrites de 0.07 pmol A. Par contre, les études entreprises sur l'oxydation de 

l'ammonium ne montrent pas de corrélations aussi marquées entre les taux d'oxydation et les 

teneurs en substrat ; ce résultat laisse suggérer que l'ammonium n'est pas limitant pour les 

bactéries nitritantes. 
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CHAPITRE 

MATERIEL ET METHODES 

1. CADRE D'ETUDE 

Les travaux ont été réalisés de mars 1992 à mars 1993 en Manche 
occidentale, à proximité des côtes tiançaises (Figure i i . 1 ) .  Dans ce secteur, de forts 
courants de marée maintiennent un brassage permanent de l'ensemble de la colonne d'eau 

qui reste homogène tout au long du cycle saisonnier. Des mesures de courants de surface 

faites par Cabioch et Douville (1979) mettent en évidence au jusant une circulation vers 

l'ouest des eaux provenant de l'intérieur de la baie tandis qu'au flot, ce courant devient 

parallèle à la baie. Il se produit donc avec le flot et le jusant un mouvement des masses d'eau 

vers le large et vers l'est, avec une direction générale de dérive vers le nord-est. 

La station choisie pour les travaux est située dans le Chenal des Duons . Elle 
a été retenue en raison du caractère brassé de la colonne d'eau et de la faible profondeur (20 

mètres environ). Cette station est représentative d'un système brassé peu profond 

(Figure ii.2). Relativement abritée, elle permet aux navires de travailler dans les meilleures 

conditions. 

II. PRELEVEMENTS 

Les prélèvements ont été réalisés en respectant une périodicité mensuelle. Iis 

ont été effectués dans la mesure du possible à mortes eaux (coefficient inférieur à 70) deux 
heures avant ou après l'étale du flot. Les conditions de prélèvements sont indiquées dans le 

Tableau II. 1 : 
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MANCHE OCCIDENTALE 
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FIGUREU . 1 : Position de la dation de jwélèvement (48O43 N. 3'55 0) 

FIGURE II.  2 : ReprCsentation shCmatique d'une zone stratrj?4e, fintale et homogene. 
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Les prélèvements d'eau de mer sont effectués à l'aide de bouteilles Niskin de 

7 ou de 30 litres. Ils ont été réalisés, par "palanquée hydrologique", les bouteilles étant 

refermées à des immersions standards choisies en fonction de la profondeur de la colonne 

d'eau ou du profil de pénétration de la lumière. Les échantillons prélevés sont transportés 

immédiatement au laboratoire de chimie de la Station Biologique de Roscoff pour les 

différentes expérimentations. 

TABLE4 ( I I I .  1 : date et heure desprdlèvements à la mer ; heures de pleine mer et coeflcient de morde. 
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III.  1 .  PARAMETRES HYDROLOGIQUES 

m .  1 . 1 . Température 

La température a été déterminée à l'aide de thermomètres à renversement de 

type Richter et Wiesse (précision de lecture : * O.Ol°C). Les lectures sont corrigées à l'aide 

de tables de calibration déliwées par le constructeur. Les températures corrigées sont 

obtenues par l'équation : 

dans laquelle : 

- T, représente la température lue sur le thermomètre principal, 

- t, correspond à la lecture du thermomètre auxiliaire, 

- K et Vo, sont les facteurs de calibration délivrés par les certificats du thermomètre. 

m.  1 . 2 .  Salinité 

Les échantillons de salinité ont été prélevés dans des canettes étanches pour 

un dosage ultérieur en laboratoire. Les analyses ont été effectuées par conductirnétrie avec 
un salinomètre Guidline Autosal modèle 8400 avec une précision de 0.05 P.S.S. 

DI. 1 .3. Oxygène dissous 

L'oxygène dissous a été mesuré selon la méthode chimique de Winkler 

décrite par Strickland et Parsons (1972). L'eau de mer est prélevée dans un flacon en verre, 

les réactifs sont ajoutés à bord du navire dès la fin du prélèvement. Les flacons sont 
conservés immergés à l'abri de la lumière jusqu'à analyse en laboratoire, afin d'éviter toute 
contamination. Les saturations en oxygène dissous ont été déterminées en utilisant les tables 

de Green et Carrit (1967) et calculées selon la formule de Weiss (1970). 
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III. 2 .  LES ELEMENTS NUTRITIFS 

Les concentrations en éléments nutritifs (NO3; NOz-, P043-, Si(OH)4). ont 

été déteminées en analyse automatique selon les méthodes décrites par Tréguer et Le Corre 
(1975), celles de i'ammonium par la méthode manuelle. Les teneurs en urée ont été obtenues 

en appliquant la procédure décrite par Aminot et Kérouel(1982). 

III. 2 . 1. nitrites 

La méthode automatique du dosage des nitrites est basée sur la méthode 

manuelle décrite initialement par Bendschneider et Robinson (1952). Les nitrites sont 

diazotés en milieu acide (pH < 2) avec la sulfanilamide (para-aminobenzènesulfamide). Le 

diazoïque formé réagit ensuite avec le chlorhydrate de N-naphtyléthylènediamine pour 

former un colorant azoïque rose dont l'absorbance est mesurée à 543 nm. La précision de la 

méthode est de f 0.01 pmol NOz- A. 

III. 2 . 2 .  nitrates 

Les nitrates dissous dans l'eau de mer sont réduits en nitntes quasi- 

quantitativement par passage sur une colonne Cu-Cd (Wood et al., 1967) et les nitntes sont 
dosés comme précédemment. Par soustraction de la concentration en nitrites de 

i'échantillon, on obtient la concentration en nitrates aprés étalonnage. Les teneurs en nitrates 

sont obtenus avec une précision de I O .  1 pmol NO3- A. 

III. 2 .3 .  phosphates 

La méthode mise au point par Murphy et Riley (1962) a été appliquée. Le 

phosphore minérai dissous présent essentiellement dans l'eau de mer sous forme d'ions 

orthophosphate réagit en milieu acide avec le molybdate d'ammonium ; la réduction par 

i'acide ascorbique donne une coloration bleue. La mesure de la densité optique s'effectue à 

885 nm. La précision du dosage est de f 0.02 pmol ~ 0 4 ~ -  A. 
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m. 2 .  4 .  silicates 

La méthode utilisée pour le dosage du silicium dissous est celle développée 
par Mullin et Riley (1965) et modifiée par Fannhg et Pison (1973). Les silicates dissous 

sous forme d'acide monomère ou dimère réagissent en milieu acide (1 < pH < 2) avec les 

ions molybdate pour former le silicomolybdate. Ce complexe est réduit par un mélange de 

métol (sulfate de 4-aminométhyl phénol) et de sulfite de sodium pour former un bleu de 

molybdène. L'intensité de la coloration est mesurée à 810 nrn. L'interférence des ions 
phospho et arséniomolybidique est évitée par l'ajustement du pH et l'addition d'acide 
oxalique. La précision du dosage est de f 0.01 pmol Si(OH)4 A. 

ïïï. 2.5.  Ammonium 

Pour ce dosage, l'analyse manuelle a été préférée à l'analyse automatique. Les 

réactifs sont ajoutés dès la fin du prélèvement afin d'éliminer les risques de contamination et 
de conservation fréquents dans le cas de ce composé. 

Le dosage est basé sur la réaction signalée par Berthelot en 1859. En milieu 
alcalin (8 < P H  < 11.5), l'ammoniac dissous réagit sur les ions 'hypochlorite pour former 

une monochloramine. En présence de phénol, en milieu oxydant, ce composé donne lieu à la 

formation d'un bleu d'indophénol. A 20°C. la réaction, catalysée par I'ion nitropmssiate, 

demande 6 heures pour se développer. La méthode a été appliquée à l'eau de mer en 

particulier par Solorzano (1969) et Koroleff (1969). La précipitation du calcium et du 

magnésium en milieu basique est évitée par complexation avec le citrate trisodique. La 

densité optique du bleu d'indophénol est mesurée à 630 m. Les concentrations en 

ammonium sont obtenues avec une précision de i 0.05 pmol N%+ A. 

Le dosage de l'urée est basé sur la réaction avec le diacéthylmonoxime en 

milieu fortement basique. L'utilisation de réactifs contenant de la thiosemicarbazide et du fer 

femque permet une augmentation importante de la sensibilité de la méthode par rapport aux 

autres méthodes existantes (Aminot et Kérouel, 1982) La mesure de la densité optique se 

fait à 520 m. La précision du dosage est de f 0.01 pmol N-urée A. 
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III. 3 .  PARAMETRES BIOLOGIQUES 

III. 3. 1. Pigments chlorophylliens 

La détermination des pigments chlorophylliens a été effectuée selon la 

méthode fluorimétrique de Yentsch et Menzel (1963). Les échantillons d'eau de mer sont 

filtrés sur filtre Millipore (diamètre 47mm, porosité 0.45 pm) et conservés congelés dans 

des tubes à hémolyse jusqu'à analyse. Les pigments sont extraits par de l'acétone à 90 % et 

la fluorescence est mesurée avant et après acidification sur un fluorimètre Turner Designs, 

préalablement étalonné par de la chlorophylle a purifiée. Les observations de M6ed et 

Hallegraeff ont été prises en compte lors de l'évaluation des phaeopigments. Les 

concentrations en chlorophylle a et en phaeopigments ont été obtenues en utilisant les 

équations établies par Lorenzen (1 966). 

III. 3.2 . Matière organique particulaire (NOP, COP) 

Les échantillons d'eau (de 0.5 à 1 litre), préfiltrés à 200 pm sont filtrés sur 
des filtres en fibre de verre Whatman GF/F de 47 mm de diamètre, préalablement traités au 

four (4 h à 350°C) afin d'éliminer toute trace organique. Les teneurs en carbone et azote 

particulaires ont été déterminées à l'aide d'un analyseur CHN de type Perkin-Elmer Modèle 
240. L'acétanilide a été utilisée comme étalon et une correction de "blanc" appliquée dans 

tous les cas (filtre vierge traité au four). 

III. 3.3. Numération de la flore bactérienne 1 

Les échantillons sont fixés au fonnaldéhyde puis stockés à 6OC à l'obscurité. 

Pour chaque échantillon fixé, 5 ml sont colorés à l'acridine orange puis filtrés sur un filtre 

Nuclépore (porosité 0.2 pm) préalablement noirci au noir Irgalan (Hobbie et al., 1977). Les 

numérations se font par épifluorescence sur un microscope Olympus BH2 par comptage de 

20 champs pris au hasard, à un grossissement de 1000. 

'Les comptages ont été réalisés par Micromer, Brest 
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m .  3 . 4 .  Composition taxonomique et  numération des espèces 

Les échantillons d'eau de  mer sont prélevés dans des flacons en verre de 
100 ml et fixés avec du lugol acide. Les espèces planctoniques sont identifiées et 

dénombrées par comptage au microscope inversé selon la méthode de sédimentation. 

III. 3. 5. Biomasse zooplanetonique 

Un trait vertical du fond vers la surface est effectué avec un filet standard de 

type WP2, à vide de maille de 200 Pm. Le zooplancton récolté est concentré par filtration. 
Les filtres sont placés pour dessication à l'étuve à 60-70°C (pendant 3 jours), puis pesés. 

Les résultats sont exprimés en poids sec par unité de surface (mgIm2). La matière 
particulaire sur les filtres est ensuite broyée pour une analyse ultérieure des teneurs en 

carbone et azote particulaire. 

III. 4 .  MESURES OPTIQUES 

Le profil de pénétration de l'énergie radiative photosynthétiquement (PAR) 
comprise dans la bande spectrale 350-700 nm a été déterminé à l'aide d'un photomètre de 
type LiCor. A différentes reprises, un disque de Secchi a été utilisé. Les prélèvements 
destinés aux expériences 1SN ont été effectués aux profondeurs photométriques déterminées 

sur la base de ces profils. Le coefficient d'extinction vertical a été déterminé par l'équation 

établie par Atkins et Poole pour la Manche (Grall, 1972). 

2 ~ e s  comptages phytoplanctoniqws ont 6té effectués par C. Videau , Laboratoire de Physiologie Végétale, 
UBO, Brest. 
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CHAPITRE III 

MESURES DES FLUX D'AZOTE PAR LA TECHNIQUE 

ISOTOPIQUE 1 5 ~  

1. INTRODUCTION 

Le taux d'absorption d'un composé azoté peut être estimé indirectement en 

mesurant la diminution de la concentration de ce composé dans le milieu extracellulaire 

durant I'incubation. Cette technique n'est cependant applicable qu'en présence de fortes 

biomasses, ou lorsque la période d'incubation est relativement longue pour observer un 
changement significatif de la concentration. De plus, les variations observées reflètent un 

bilan entre les processus d'absorption et de régénération. Elles ne permettent donc pas 

d'estimer les deux flux simultanément. La méthode du traceur utilisant l'azote-15 est une 

technique qui permet, par addition d'une quantité connue d'une forme marquée minérale 

(NH4+, NO3-, NO2-) ou organique (urée), d'étudier le flux des composés azotés entre les 

stocks dissous et particulaire. Le flux du traceur est calculé à partir des mesures de 

l 'e~chissement isotopique (rapport 15N/14N) entre le début et la fin de l'incubation dans la 

fraction particulaire et dissoute. Cette méthode suggère qu'il n'y a pas de discrimination 

entre les isotopes 15N et 14N. 

L'utilisation de l'azote-15 comme traceur isotopique pour l'étude de 

l'absorption phytoplanctonique des éléments azotés a été introduite par Ness et al. (1962) et 
appliquée aux systèmes marins par Dugdale et Goering (1967). Le protocole expérimental 

utilisé est le suivant: 
- prélèvement et confinement d'un échantillon d'eau de mer dans un flacon en 

verre ou de préférence en polycarbonate afin d'éviter toute contamination par les métaux 

traces (Fitzwater et al., 1982), 
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- inoculation avec une forme marquée à l'azote-15 ( 1 5 ~ )  ; la moitié de 
l'échantillon est filtré immédiatement de manière à déterminer les enrichissements initiaux en 

15N dans la fraction particulaire (temps k) 
- incubation, 
- collection du matériel organique particulaire par filtration, 

- mesure de I'enrichissement lSN du matériel collecté. 

Une variante de ce protocole est employée pour étudier la régénération des 

formes azotés dans le milieu marin. Dans ce cas, I'enrichissement isotopique du substrat est 

également mesuré. Les taux d'ammonification et de nitrification sont estimés à partir de la 
diminution de l'abondance relative du traceur (dilution isotopique) qui résulte d'une 

production biologique d'14N au cours de l'incubation. Cette méthode est aujourd'hui 

largement utilisée en milieu marin pour étudier la régénération de I'ammonium (Harrison, 
1978 ; 1983 ; Glibert et al., 1982c ; Paasche et Kristiansen, 1982b; Dugdale et Wikerson, 
1986 ; Glibert 1988 ; Kristiansen et Paasche, 1989 ; Glibert et Capone., 1992) et la 

production de nitntes et nitrates par nitrification (Koike et Hanori, 1974 ; McCarthy et al., 
1984 ; Lipschulltz, 1984 ; Ward et Zafiriou, 1988 ; Lipschultz et al., 1990). 

II. PROTOCOLE EXPERIMENTAL 

Le protocole expérimental est présenté Figure iIi.1. On peut diiérencier 

trois phases distinctes qui correspondent : 

- aux prélèvements, 

- aux analyses chimiques et biologiques des échantillons, 

- à l'expérimentation azote-1 5 proprement dite. 

I I .  1 .PRELEVEMENTS 

Les échantillons d'eau de mer sont prélevés au moyen d'une bouteille Niskin 

de 30 litres à des profondeurs choisies en fonction des niveaux photométriques (100 %, 

50 %, 22.5 %, 14.5 %, 8 %, 3.5 %, 1 % de l'éclairement incident de surface et obscurité). 

L'eau prélevée est préfiltrée à travers un filet à plancton de maille 200 Pm avant d'être 

collectée dans des bidons en polyéthylène de 60 ou 25 litres. Afin d'étudier le rôle respectif 
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des différents groupes planctoniques dans l'absorption et la régénération des composés 

azotés, une partie de l'eau de mer est ensuite filtrée sur des filtres à plancton de taille 15 pm 
(dans le cas des mesures d'absorption et de régénération) ou sur des filtres nuclépore de 

diamètre 47 mm et de porosité 1 pm (dans le cas des mesures de régénération). Ce 
fractionnement a été choisi car il permet de séparer au mieux les différents groupes 
planctoniques dans les eaux brassées de la Manche occidentale. Nous avons utilisé les 

classes de taille 200 - 15 pm , 15 - 1 pm et < 1 pm pour représenter respectivement le 

micro, le nano et le picoplancton. Les taux d'absorption et de régénération, les teneurs en 

chlorophylle a et en azote organique partidaire, ainsi que les densités des groupes 

planctoniques dans ces trois classes de taille, ont été calculés par différence dans le cas des 

classes de taille 200 - 15 pm et 15 - 1 pm, directement dans le cas de la fiaction < 1 Pm. 

II. 2 .ANALYSES CHIMIQUES ET BIOLOGIQUES DES ECHANTILLONS 

Une partie de l'eau prélevée pour les expérimentations 15N est réservée aux 

analyses chimiques et biologiques des échantillons. Les techniques d'analyse sont identiques 

à celies décrites antérieurement (Chapitre II). Les dosages des nitrates, des nitrites, et de 
l'urée sont réalisés au laboratoire par analyse automatique. L'ammonium est dosé 

manuellement. La concentration en azote organique particulaire et les teneurs en 
chlorophylle a sont également déterminées pour chaque échantillon. Lors des expériences 

de fractionnement, les espèces planctoniques (flagellés, diatomées et ciliés) ainsi que les 

bactéries sont dénombrées sur chacune des fractions. 

II .  3 .EXPERIMENTATION AZOTE15 

II. 3 . 1 . Inoculation du  traceur 

- déterttùnation des taux d'absoqtion 

D'une manière générale, les échantillons d'eau de mer sont e ~ c h i s  par de 

l'azote marqué sous forme de nitrate (15NO3Na, 97.4 %,) de nitnte (15N02Na, 95 %), 

d'ammonium ( 1 5 ~ ~ 4 ~ 1 ,  97.4 %) ou d'urée (95 %) A des teneurs voisines de 10 % de celles 
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de ces mêmes composées dans I'eau de mer @ugdale et Goering, 1967). L'addition d'une 

trop grande quantité de traceur peut en effet provoquer une stimulation des processus 
d'absorption. Cela se traduit en terme d'absorption par une surestimation des taux mesurés. 

Lorsque la concentration de l'élément azoté étudié est à la limite de détection, une quantité 
de traceur de 0.03 pmol A est ajoutée. Ces choix tiennent compte de la sensibilité du 

spectromètre d'émission utilisé. Des plus fortes concentrations d'azote-15 (5 ou 20 pmol A 
suivant le composé étudié) sont ajoutées lorsqu'il s'agit de mesurer les taux d'absorption a 
saturation. 

Une quantité d'azote-15 (sous forme d'ammonium, de nitrite ou de nitrate) 

correspondant à 15 - 20 % de la concentration ambiante de ces composés dans l'eau de mer 
est ajoutée. Cet enrichissement est imposé par les techniques d'analyse utilisées lors de 

l'extraction des composés dissous ; les extractions impliquent en effet l'addition d'une 

quantité d'azote non marqué qui dilue l'enrichissement initial en 15N. Lorsque la 
concentration du composé azoté est inférieure à la limite de la détection, environ 

0.05 pmoV1 de traceur est additionné. 

II. 3.2. Incubation 

Les échantillons sont incubés dans des conditions "d'in situ simulé" en 

couvrant les flacons de filtres de nickel perforés. Iis sont incubés habituellement durant 3 à 4 

heures de part et d'autre du midi solaire. Des incubations plus longues (24 heures) ont été 
menées afin d'examiner les variations des taux d'absorption et de régénération lors d'un cycle 
journalier. Les taux d'absorption et de régénération de nuit sont calculés par différence entre 

les taux mesurés lors d'incubations de 24 heures et les taux obtenus de jour. La nitrification, 

qui est considérée wmrne un processus lent (Ward, 1990), a été étudiée en incubant les 

échantillons sur une période de 18 à 24 heures. Une circulation continue d'eau de mer de 

surface dans les incubateurs permet de maintenir la température constante dans les 

incubateurs. 
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FIGURE III. 1 : Protocole expérimentai de la mdthode azote-15pour la ddtennination desflux d'azote. 
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JI. 3 -3 . Filtration 

Les filtrations sont réalisés sur des fltres en fibre de verre (Whatman GF/F, 

diamètre 47 mm), sous une dépression inférieure à 150 mm de mercure afin d'éviter toute 

lyse des cellules. Les filtres sont ensuite séchés à l'étuve pendant plusieurs heures, puis 

conservés dans des tubes hermétiques en présence de silicagel jusqu'à l'analyse isotopique. 

Le filtrat est collecté dans des flacons en verre de 500 ml et congelé à -20°C jusqu'aux 

mesures de dilution isotopique. Le dosage en triplicat du sel azoté étudié est également 
effectué sur chacun des filtrats. 

II. 3.4 .Extraction des composés azotés minéraux 

11.3 . 4.  1 . Extraction de l'ammonium 

L'ammonium doit être extrait de l'eau de mer et concentré sur un support 
approprié avant de procéder à l'analyse isotopique des échantillons. Plusieurs techniques ont 

été proposées depuis ces dernières années. Fisher et Morrissey (1985), ont décrit une 
technique par précipitation mercurique pour concentrer l'ammonium. Cette technique, 
d'abord utilisée dans les sols (Bremner et Edwards, 1965), a été adaptée aux études sur le 

cycle de l'azote dans les lacs (Alexander, 1970) avant d'être appliquée au milieu marin. Une 

autre technique a été décrite simultanément par Dudek et al. (1986) et Selmer et Sorensen 

(1986). Elle est basée sur la formation d'un complexe coloré (bleu d'indophénol) qui est 

extrait dans une phase organique. Ces deux méthodes sont relativement rapides mais 
présentent des risques de contamination importants. La distillation sous vide suivie d'une 

évaporation sur filtre en fibre de verre (Glibert et al., 1982c) ou micro d i i s i o n  (Paasche et 

Kristiansen, 1982b) est une technique maintenant couramment utilisée. Les ions ammonium 

présents dans l'eau de mer sont transformés en ammoniac en présence d'hydroxyde de 

sodium (NaOH) et/ou d'oxyde de magnésium (MgO), et l'ammoniac libéré est piégé et 
concentré en milieu acide. Cette méthode initialement mise en oeuvre pour extraire 
l'ammonium dans le sédiment (Blackburn, 1979) nécessite, lorsque les échantillons sont 

pauvres en ammonium, une diffision de deux semaines avant de récupérer la quantité 

d'azote suffisante pour les analyses isotopiques (Probyn, 1987). Nous avons pour notre part, 
utilisé la technique de Kristiansen et Paasche (1989) qui améliore celle proposée par Probyn 

(1987). Par cette méthode, des temps de diffision de 6 à 10 heures sont suffisants pour 
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extraire la quantité d'ammonium nécessaire aux analyses isotopiques et ceci, quelle que soit 
la concentration des ions ammonium. 

Protocole eqtkrimental 

Une fraction de filtrat décongelé (200 ml) est placée dans un erlemneyer 

préalablement rincé avec de I'HCl 5 % et de l'eau déionisée. De l'ammonium non marqué 

(14NH4+) est ajouté afin d'obtenir une concentration voisine de 20 pmol 14NH4+ A. Les ions 

ammonium (NH4+) sont transformés en ammoniac (NH3) en milieu basique (pH > 9.2) par 

addition de 100 mg d'oxyde de magnésium (MgO). L'ammoniac libéré est piégé et concentré 
en milieu acide sur un filtre en fibre de verre (préalablement grillé à 450 OC durant 4 heures) 

imbibé avec 50 pl d'H2S04 M. Le flacon est fermé et mis à l'étuve pendant 20 heures durant 

lesquelles il est agité 3 à 4 fois afin d'accélérer le processus de diffision. Les filtres sont 
stockés dans des nacelles en aluminium prétraité à 450°C pendant 4 heures et séchés en 
présence d'un deshydratant (silicagel) jusqu'à analyse isotopique. 

Le rendement d'extraction de l'ammonium est déterminé à partir de  solutions 

standards d'ammonium dans de l'eau déionisée. il atteint 65 % au bout de 8 heures de 

diffusion. Ce rendement est suffisant, compte tenu du vecteur ajouté, pour fournir la 

quantité d'azote exigée pour les analyses isotopiques. Le blanc est de 0.09 pmol N, il 
représente environ 3 % de l'ammonium extrait. 

II .  3 . 4 .  2. Extraction dès nibrbrta 

La procédure d'extraction sélective des nitrites dans l'eau de mer a été 

introduite par Schell(1978). Elle est basée sur la formation d'un composé coloré (soudan ou 

1-phényl-azo-2-naphtol) suivie d'une extraction dans une phase organique. Cette méthode a 

par la suite été utilisée par Olson (1981a) et Hashimoto (1981) avant d'être reprise et 

améliorée par Lipschultz (1984). Nous avons utilisé le protocole expérimental proposé par 

cet auteur pour extraire les nitrites de nos échantillons. 

Protocole eqtkrimental 

Une fraction du filtrat décongelé (200 ml) est placée directement dans une 

ampoule à décanter en verre de 1 litre préalablement rincée à l'acétone, à l'acide 5 % et a 
l'eau déionisée. Du nitrite non marqué ( 1 4 ~ 0 2 - )  est additionné comme vecteur aiin 



CHAPITRE 111 Xfesures des flux d'azote par la technique ' 5 , ~  

d'obtenir, apres extraction, une quantité suffisante d'azote pour les analyses isotopiques. 
3 ml de solution d'aniline (5 ml A de sulfate d'aniline dans HCI M) sont ajoutés à l'échantillon 

pour former un composé diazoté. L'ampoule est agitée après 5 mn, puis 3 mi de solution de 
P-naphtol(5 gfl de P-naphtol dans NaOH 3M) sont additionnés. La formation du complexe 

coloré est rapide et complète au bout de 3 minutes. Le complexe formé est ensuite proton6 

par addition de 1 mi d'acide chlorhydrique concentré de manière à faciliter l'extraction. 

trois extractions successives utilisant respectivement 5 mi puis 2 fois 2 mi de 

1-1-1 trichloroéthane (TCE) sont effectuées. Les phases organiques récupérées sont 

transvasées dans une ampoule à décanter de petit volume (250 mi) en évitant le passage du 
film organique présent à l'interface entre les deux phases. ii représente une source 

potentielle de contamination en azote organique et sa présence entraînerait une dilution du 

complexe. L'extrait organique est lavé avec 100 mi dWC1 M pour enlever l'aniline en excès. 
La phase organique est transvasée dans un bécher et l'ampoule à décanter est rincée 
soigneusement, d'abord avec l'acétone, pour enlever toute trace possible du complexe et de 
l'aniline en excès, puis à l'acide 5 %, et enfin à l'eau déionisée. La phase organique est 

transférée de nouveau dans l'ampoule à décanter et lavée avec 100 mi de NaOH 3M alin 
d'enlever le P naphtol n'ayant pas réagi. Elle est récupérée dans une coupelle et mise à 

l'étuve à 80°C ventilée par un flux constant d'hélium (10 à 20 cm3 /min). A la th de 

l'évaporation, le complexe orangé est redissous dans un faible volume de TCE (100 pl) et 

absorbé sur un filtre en verre prétraité a 450°C pendant 4 heures (Whatman GF/F, diamètre 
25 mm). Cette opération est répétée jusqu'à récupération complète du complexe. Les filtres 

sont stockés dans des nacelles en aluminium placées dans des tubes à hémolyse fermés 

hermétiquement jusqu'à analyse isotopique. 
Le rendement d'extraction varie avec la température (McCarthy et al., 

1984) : à 20°C, la formation du complexe avec l'aniline est rapide et complète. Le 

rendement d'extraction du complexe coloré a été déterminé à cette température ; apres trois 

extractions successives avec le TCE, la récupération atteint 70 % quelle que soit la 

concentration en nitrites. Compte tenu de ce rendement, 1 pmol A de 14N02- ajouté comme 

vecteur est suffisante pour obtenir l'azote nécessaire à l'analyse isotopique tout en évitant 

une dilution trop importante des nitrites initialement présents dans l'échantillon. 

11. 3 . 4 .  3 . Extraction des nitrates 

L'extraction des nitrates implique une réduction préalable de ce composé en 

nitrites ou en ammonium. Plusieurs techniques peuvent être appliquées. Les nitrates peuvent 
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être réduits en nitrites par passage sur une colonne Cd-Cu (Stickland et Parsons, 1972) et 
les nitrites formés sont ensuite extraits selon la procédure décrite précédemment (Chapitre 

11.3.4.2). Nous avons pour notre part adopté la technique proposée par Slawyk et 
Raimbault (1995) ; cette méthode utilise l'alliage de Dewarda (45 % aluminium, 5 % zinc, 

50 % de cuivre) qui réduit les nitrates et les nitrites en ammonium. Elle présente l'avantage 

d'être réalisée en une seule étape et ainsi de limiter les risques de contamination. 

Protocole expérimental 

200 ml du filtrat sont placés dans un erlemneyer de verre de 500 ml ; environ 

200 mg de Dewarda préalablement tamisés à 63 pm et traités à 450°C pendant 4 heures 

sont ajoutés afin de réduire les formes azotées minérales présentes en ammonium. 200 mg 

de M g 0  (prétraités à 450°C pendant 4 heures) sont alors additionnés ainsi que des nitrates 
non marquées (14N03-) de ,,ère à obtenir une concentration finale en ammonium de 

20 pmol NH4+A. Un filtre de fibre de verre (Whatman GF/F, diamètre 25 mm) imbibé de 

50 pl de H2S04 M est suspendu au-dessus de l'échantillon, puis le flacon est fermé 

hermétiquement. Il est ensuite placé à l'étuve à 60°C pendant une semaine au cours de 

O 1 2 3 4 5 6 7 8 

nombre de jours 

FIGURE III. 2 : Pourcentage de nitrates réduits en ammonium par le Dewarda (cercles 
pleins) et pourcentage d'ammonium exirait par dms ion  (cercles vides) en 
Jonction du temps (en jours). 
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laquelle il est agité régulièrement (1 à 2 fois par jour). les filtres sont traités selon le 
protocole expérimental décrit pour la diffision de l'ammonium. 

Le rendement d'extraction a été étudié en fonction du temps à l'aide de 

solutions standards de nitrates. La réduction par le Dewarda des nitrates en ammonium est 
lente. Un rendement de réduction de 100 % est atteint au bout de 7 jours (Figure LiI.2). Un 
rendement de 95 % de la procédure d'extraction (réduction et diffision) est obtenu au bout 

de cette période. Le blanc de la méthode est de 0.65 pmol A. il est nettement plus élevé que 
celui obtenu lors d'une diffision unique de l'ammonium ; il correspond à la présence du 

Dewarda. 

II .  3 . 5 .  Analyses isotopiques par  spectrométrie d'émission 

II .  3 .  5 . 1  . Introduction 

Les analyses isotopiques peuvent être réalisées par spectrométrie de masse 

ou d'émission (voir pour une revue des méthodes Knowles et Blackburn, 1993). Nous avons 

pour notre part déterminé les enrichissements en 15N par spectrométne d'émission (marque 

SOPRA, modèle GSl)  selon la procédure décrite par Guiuaud et Fardeau (1980). 

D'utilisation plus facile que le spectromètre de masse, la spectrométne d'émission permet en 
outre de travailler sur des quantités d'azote plus faibles. 

II .  3 .  5 .  2 .  fincipe 

La présence d'un atome de masse 15 dans une molécule d'azote gazeux, 

excité par un champ électrique externe de haute fréquence opérant à 27 MHz et 20 W, 
provoque un déplacement des bandes du spectre d'émission. La lumière émise par 

l'échantillon est focalisée sur une lentille convergente et transmise à un monochrornateur 

équipé, dans le cas du modèle utilisé, d'un réseau concave fixe (2000 traits Imn) permettant 

d'obtenir directement l'image de la fente d'entrée sur la fente de sortie. Les intensités des 

différentes bandes émises sont détectées par un tube photomultiplicateur, amplifiées pour les 
signaux des molécuies 2% et 30N, afin d'obtenir une b 0 ~ e  résolution de spectre, et 

enregistrées. Le balayage des différentes longueurs d'onde est réalisé par rotation d'une lame 

à face parallèle en quartz placée sur le trajet du faisceau diffracté. La longueur d'onde de la 

bande p ~ c i p a l e  émise dans l'ultra-violet est située à 297.7 nm pour les molécules 14N14N 
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(28N), à 298.3 nm pour les molécules (2%) et à 298.9 nm pour les molécules 

1 5 ~ 1 5 N  ()ON). 

11. 3 .  5 .  3 .  Préparation eî analyse dcs échantillons 

La matière organique particdaire ou l'azote extrait de la phase dissoute 

(NH4+, NO2-, NO3-) recueilli sur des filtres en fibre de verre, est traité et converti en azote 

gazeux (N2) selon la méthode de combustion de Dumas. 
Dans le cas de la matière organique particulaire, les filtres sont broyés dans 

un mortier avec environ 30 mg de cuprox (mélange d'oxyde de cuivre et de platine). Lors de  

la combustion des éléments azotés extraits de la phase dissoute, les filtres sont placés 

directement dans des nacelles en aluminium prétraité (4 heures à 450°C) avec 30 mg de 

cuprox. Dans l'un et l'autre cas, l'échantillon est ensuite introduit dans un tube de décharge 
en pyrex. (diamètre de 8 mm) préalablement lavé à l'acide sullochromique et à l'eau 
déionisée. Les tubes à décharge sont soumis à un vide poussé d'environ 10J mm Hg aûn de 
dégazer les parois du tube. Le bas du tube contenant l'échantillon à analyser doit être 

maintenu à température du laboratoire afin d'empêcher la combustion des échantillons. Les 
tubes sont ensuite scellés et la combustion des échantillons est assurée par chauffage à 
500°C pendant 8 heures. Après reeoidissement des tubes, l'analyse isotopique des 

échantillons au spectromètre optique est réalisée. 
Le tube à décharge est placé verticalement entre les 2 électrodes, son 

extrémité étant plongée dans de l'azote liquide de manière à piéger les produits de 

combustion autres que l'azote moléculaire (CO, CO2 et H 2 0  particulièrement). La décharge 

est appliquée au tube de verre rempli avec de l'azote gazeux sous une pression d'environ 

1 mm Hg. L'estimation préalable de la teneur en azote sur le filtre ou i'addition d'une 

quantité de vecteur lors des extractions des composés azotés issus de la phase dissoute 

permet de respecter cette pression. Si la pression dans l'ampoule est inférieure à 0.5 mm Hg, 

la décharge est instable, si la pression est supérieure à 3 mm Hg, il est extrêmement d i c i l e  

de provoquer l'excitation. 

IL. 3 . 6.  Etalonnages et calculs des enrichissements en azote15 

En suivant la notation de Fiedler et Proksch (1975). le pourcentage 15N 

mesuré (atome % 15-N mes) dans l'échantillon est dom6 par: 
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R 
atome% 15-N mes= --x 100 

R+2 
(1) 

où R est le rapport moyen entre les hauteurs des pics 28N et 2!JN enregistrés plusieurs fois. 

(2) 

Ce rapport tient compte d'un facteur d'amplification (fa) appliqué au pic 2!JN 

(5 gains possibles). Le signal correspondant à la molécule 30N est très faible sur la plupart 

de nos spectres du fait des faibles enrichissements en lSN de nos échantillons ; il n'en a pas 

été tenu compte dans les calculs. 

Le spectromètre d'émission ne permet pas d'obtenir des mesures absolues des 

teneurs isotopiques; un étalonnage avec un spectromètre de masse1 est nécessaire. Cet 

étalonnage a été réalisé pour une gamme de 0 à 10 atome%. Deux droites ont été tracées, 

(Figure 111.3), l'une pour des enrichissements compris entre 0 et 3.5 %, l'autre pour des 

enrichissements entre 3.5 et 10%. 

Entre 0 et 3.5 %, l'équation de la droite est: 

atome% lSN = 1.116 x (atome% lSNmes)- 0.136 (n=lO) 

Entre 3.5% et 10%, on a: 

atome% ISN = 1.170 x (atome% lSNmes)- 0.240 (n=8) 

Les coefficients de corrélation sont hautement significatifs (r = 0.999), et les 

erreurs calculées (au seuil de confiance de 95 %) sur les pentes (de ± 0.009 et ± 0.012 

respectivement pour les deux gammes) et pour l'intersection à l'origine (de ± 0.018 et 

± 0.076), indiquent que les teneurs absolues en ISN peuvent être déterminées avec une 

bonne précision dans la gamme 0 et 10 atome% ISN. 

Cet étalonnage permet la détermination des enrichissements ISN dans la 

fraction particulaire mais il ne peut être utilisé lors la détermination de la teneur en lSN des 

1Les mesures par spectrométrie de masse ont été réalisées au centre d'océanologie de Marseille 
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atome % "N mesuré (spectromètre optique) 
b 

atome % "N mesuré (spectromètre optique) 

FIGURE III .  3 : Courbes 86talonnages du spectromètre optique : 
a- entre O et 3.5% : atome % I5N = 1.116 x (atome % I5~mes)  - 0.136 
b- enire 3.5 et 10% : atome % I5N = 1.1 70 x (atome % I5Nmes) - 0.240 
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composés extraits de la fiaction dissoute. Il est en effet nécessaire de tenir compte de la 

contamination résultant de la procédure d'extraction. Celle-ci entraîne une dilution de 
l'enrichissement qui ne peut être mesurée au spectromètre optique. Cette contamination en 
azote peut par contre être mesurée au spectromètre de masse A partir d'échantillons d'eau de 

mer epuisée en composé azoté étudié. Un étalonnage entre le spectromètre optique et le 
spectromètre de masse est donc nécessaire pour mesurer la teneur isotopique absolue de 

chaque type de composé (Figure m.4), les signaux 28N et 29N des standards mesurés au 

spectromètre de masse étant alors comgés de la contamination en azote correspondant à 

chaque extraction Dans ces étalonnages, les teneurs isotopiques mesurées ne sont pas 
comgées de l'addition du vecteur avant les différentes extractions. Les équations des droites 

d'étalonnage sont reportées dans le tableau iII. 1 

TABLE4 U III .  1 Equations des h i t e s  d'étalonnage pour la ddtennination des teneurs isotopiques en 
azote-15 dans la fiaction dissoute pour l'ammonium. les nitrites et les nitrates. 

II. 3 . 7 .  Détermination des taux d'absorption et de régénération des éléments azotés 

11. 3 . 7 .  1 . Détermination des taux d'absovtion 

Les taux d'absorption sont calculés à partir de l'équation utilisé par Sheppard 

(1962) pour les échanges de traceurs entre deux compartiments. Us sont obtenus par la 
formule suivante : 
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1 2 3 4 

atome % l5 NH 1 mesuré (spectromètre optique) 

FIGURE III. 4 : Courbe d'étalonnage du spectromètre optique pour l'ammonium extrait de la phase 
dissoute. Lo même courbe d'dtalonnage a été utlisée pour la détermination des 
enrichissements en '*NO,- dans la fiocfion dissoute. 

O 0.5 1 1.5 2 2.5 3 

atome % '' NO ; mesuré (spectrométre optique) 

FIGURE III. 5 : Courbe d'étalonnage du speciromPIre optique pour les niîrites extraits de la phase 
dissoute. 
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Pour les abbréviations utilisées, on se reportera au tableau Iïï.2. 

Dans cette équation, lSNd est supposé constant au cours de l'incubation 

(Dugdale et Wilkerson, 1986). 

Les activités d'assimilation sont obtenus A partir de l'équation (4) 

P v =  - 
Chl. a 

Une équation modifiée de I'équation (3) est appliquée dans le cas de 
l'ammonium lorsque le % atome 15N excès de la fraction dissoute ( 1 5 ~ d )  varie au cours de 

l'incubation (Glibert et al., 1982c) en raison de la dilution isotopique. Dans ce cas, 

l'équation devient : 

ou I 5 ~ d  est calculé selon l'équation établie par Laws (1984) 

15 Nd = 
- [lSNd(0) x Nd(,)] - [I5Nd(t) x Nd(,,] 

U x t  

dans laquelle 

La régénération des nitrates, des nitrites et de l'urée qui peut également 

entraîner une dilution isotopique n'a pas été prise en compte dans les calculs. Les taux 

d'absorption de ces composés représentent par conséquent les valeurs minimales. 
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TABLEAU III. 2 : Signification des abbréviations utilisés ahs les équations. 

Symboles 

P 
R ~ 4  

R ~ 0 2  

R ~ o ,  

Nd(,> 

Nd(,, 

Nv 

I5Nv 

''Nd 

15Nd(i) 

- 
" ~ d  

"Nn 

 dm 
NP 

15Np 

t 

III. 7 . 3 .  2 .  Détermination des taux de régénération 

Les taux de régénération de l'ammonium sont calculés selon l'équation (8) 

établie par Laws (1984) : 

Definition 

Taux d'absorption 

Taux de régénération de l'ammonium 

Taux de régénération dcs nitrites 

Taux de régéht ion des nitrates 

Concentration totale du composé étudié au début de l'incubation 

Concentration totale du composé étndié à la fin de l'incubation 

Concentration du vectew ( 1 5 ~  + l4hJ) 

Concentration en 15N naturel du vecteur (0.361% NV) 

atome % ex& dans la fraction dissoute 

atome % lSN excès du composé étudié dans la fraction dissoute 

au début de l'incubation 

atome % lSN ex& du composé -6 dans la fraction dissoute à 

la fin de l'incubation 

% atome 1 5 ~  ex& moyen de la fraction dissoute. 

abondance naturelle en 15N (0.361%) 

atome % 15N mesuré dans la fraction dissoute après extraction 

Concentration en azote organique particulaire à la fin de 

l'incubation 

atome % lSN ex& dans la fraction particulaire à la fin de 

l'incubation 

Temps d'incubation 

Unii6s 

ptl0l.l-l.h-l 

Cunol.l-l.h'l 

ptl01.l-~.h-l 

w~l.l-l.h-l 

eimol.l-l 

p m ~ l . l - ~  

)un~i.rl 

ptl01.rl 

YO 

YO 

YO 

YO 

YO 

Yo 

pnol.1-l 

YO 

h 
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Cette équation est applicable lorsque la concentration en ammonium varie au 

cours de I'incubation. Lorsque celle-ci reste constante, l'équation simplifiée de Glibert et al. 
(1982~)  est utilisée : 

R,, = - Nd(o) x in [ 15Nd(#,) ] 
t 15Nd(t) 

Dans les équations (8) et (9) , le pourcentage atomique en excès du traceur 

azote-15 (atome % 15N exces ou 15Nd) peut être calculé indirectement 21 partir du 
pourcentage atomique mesuré dans la fraction dissoute extraite (atome % 15Nmes ou 

15Ndm) en tenant compte de l'azote-14 ajouté comme vecteur (Nv) lors de la procédure 
d'extraction : 

IS ~ d = " ~ d m  x [ NV + ~d "NV 
Nd 

1 - [=l- '*n 

- Nitrites et nitrates 

Les taux de nitrification (RN% et RNO3) sont calculés en appliquant la 

formule de Laws (1984) : 

Cette équation (1 1) est analogue à celle utilisée pour les calculs des taux de 

régénération de l'ammonium lorsque la concentration varie au cours de l'incubation. 

Lorsque les concentrations en nitrites ou en nitrates sont constantes au cours de 

l'incubation, la formule (12) de Glibert et al. (1982~)  est utilisée : 
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II est nécessaire, lors de la détermination de l'enrichissement isotopique des 

nitrites dans la fiaction dissoute, de tenir compte d'une part, du nitrite-14 ajouté comme 

vecteur lors de la procédure d'extraction et d'autre part, du doublement d'azote provenant 

de la formation du complexe coloré. Le pourcentage atomique en excès du traceur azote-1 5 

(atome % 15N exces ou 1SNd) dans la phase dissoute est alors calculé à partir du 
pourcentage atomique mesuré dans la fiaction dissoute extraite (atome % 15Nmes ou 

15Ndm) selon l'expression : 

Dans le cas des nitrates, le pourcentage atomique en excès du traceur 15N 

dans la phase dissoute est calculé à partir de l'équation (10). La concentration du vecteur 

(Nv) correspond à la somme des concentrations en nitrites et ammonium présents 

initialement dans l'échantillon et aux nitrates (14N- NO^-) ajoutés lors de la procédure 

d'extraction. 

- Précision des mesures de régénération de I'ammonium, des nitriîes et des 

nitrafes 

La précision des mesures de  régénération de l'ammonium et des nitrites a été 

testée à partir de 7 échantillons d'eau de mer prélevés d'un même volume d'eau (bouteille 

Niskin de 301) et incubés séparémment. Les déviations standards, les intervalles de 

confiance (95%) ainsi que les coefficients de variations sont reportés dans les tableaux 
tableaux III.3 ; m.4 et m.5. 
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Nd lSNdm (optique) 15Ndm (masse) % 15Nd RNHAC (nmowh) 

nombre d'échantillons 7 7 
moyenne 19.380 16.4 

déviation standard 0.245 0.5 
intervalle de confiance (95%) i0.227 f0.5 
coeff~cient de variation (70) 1.27 3.20 

TABLEAU Ill.  3 : Prdcisions des mesures d'enrichissements et des taux de régénération de l'ammonium. 
(a) : concentration en ammonium fJN+14N) au début de l'incubation 
(ô) : enrichissement initial en azote-15 

Nd 'JNdm (optique) 15Ndm (masse) % '>Nd RNOy (nmowh) 

nombre d'échantillons 7 
moyenne 11.721 8.3 

déviation standard 0.073 0.7 
i n t e d l e  de confiance (95%) i0.068 i0 .7  
coefficient de variation (Yo) 0.63 9.00 

TABLEAU III. 4 : Précisions des mesures d'enrichissements et des taux de régénération des nitrites. 
(a) : concentration en nitrites rSN+I4N) au début de l'incubation 
(ô) : enrichissement initial en azote-15 
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-- 

Nd 1 5 ~ d m  (optique) I5Ndm (masse) % "Nd RN0,- (nmovyh) 

nombre d'échantillons 7 7 
moyenne 19.659 11.3 

déviation standard 0.050 0.8 
intervalle de confiance (95%) f0.046 33.7 
weflïcient de variation (%) 0.26 7.07 

TABLEAU III. 5 : Précisions des mesures d'enrichissements et des taux de régénération des nitrates. 
(a) : concentration en nitrates (ISN+"N) au début de l'incubation 
(a) : enrichissement initial en azote-I5 
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Caractéristiques ph.v.siques, chimiques 

VARIATIONS SAISONNIERES DES CARACTERISTIQUES 

PHYSIQUES, CHIMIQUES ET BIOLOGIQUES 

DU SYSTEME HOMOGENE PEU PROFOND 

1.  CLIMATOLOGIE 

1.1. VARIATIONS DE L'INSOLATION ET DU RAYONNEMENT SOLAIRE 

L'insolation et le rayonnement solaire présentent les mêmes variations au cours 

du cycle saisonnier (Figure IV.la et W .  lb). Ils augmentent progressivement du début de 
l'hiver jusqu'au mois de mai. La période de forte insolation qui s'étend habituellement d'avril à 

fin aoùt est réduite aux seuls mois de mai et de juin. En automne, I'isolation et la radiation 

solaire présentent aussi des valeurs inîérieures à la moyenne saisonnière habituelle. L'année 

1992 est caractérisée par une insolation (322.4 heures) et un rayonnement global 

(422.SM.J ImZ) plus faible que la moyenne obtenue sur 27 ans. 

1 . 2 .  VARIATION DE LA TEMPERATURE DE L'AIR 

Les températures de I'air suivent sensiblement les mêmes variations que celles 

observées en moyenne sur une période de 27 ans (Figure IV. Ic). Certaines anomalies peuvent 

cependant être relevées : après le minimum thermique en décembre (4.9OC), la température 

augmente progressivement jusqu'au mois de mai durant lequel sont observées des valeurs 
supérieures à celles généralement reportées (6T = 3°C). Durant l'été, les températures se 

maintiennent au-dessus de lS°C avec un maximum de 17.4"C au mois de juillet. L'écart 
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thermique entre l'été et l'hiver est supérieur de 2.S°C h celui habituellement relevé dans la 
région. Cet écart est du aux plus faibles températures hivernales. Au début du mois d'octobre, 
la température diminue brutalement (6T = 3.3"C). Elle est voisine de 10°C durant tout 

l'automne puis chute au mois de décembre, ce qui est inhabituel dans ce secteur où la 

température diminue généralement progressivement tout au long de l'automne et de l'hiver. 

FIGUREN. 1 :  Variations saisonniPres de l'insolation (a). du rayonnement solaire 0, de la 
temperature (c) et des précipitations (d). Les histogrammes représentent les valeurs 
moyennespar décade pour l'année 1992 et 1993. Les haits continus correspondent mn 
valeurs moyennes par décade sur 27 ans. 

1 . 3 .  VARIATIONS DE LA PLUVIOSITE 

Les variations de la pluviosité mettent en évidence un régime de précipitation 

différent de celui généralement observé (Figure 1V.ld). En hiver et au printemps, les 

précipitations sont nettement en dessous des moyennes habituelles. Un déficit de pluviosité de 

28% est relevé de janvier à juin. A l'inverse, en été et en automne, les précipitations sont 
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supérieures aux normales saisonnières et correspondent à 55% de la pluviosité annuelle (45% 
en moyenne). Il existe un déficit d'environ 6.5% de pluviosité sur une base annuelle. 

II. CYCLE HYDROLOGIQUE 

II.  1 . VARIATIONS DE LA TEMPERATURE 

La température ne présente pas de variations sur la verticale lors du cycle 

saisonnier (Figure IV.2). Le caractère homogène de la colonne d'eau est lié A l'existence de 

courants de marée intenses et de vents souvent forts qui empêchent l'installation d'une 

thermocline estivale. 

La température augmente progressivement de la fin de l'hiver jusqu'au milieu 

de l'été. Les eaux demeurent relativement fioides en été (TOC < 16OC) et l'écart thermique 
avec I'hiver est réduit (ST x 6.S°C). En automne, elle diminue progressivement pour se 
maintenir vers 10°C au mois de janvier. La gamme réduite de variations de la température est 

liée au brassage permanent de la colonne d'eau qui réduit le réchauffement estival. 

FIGURE W. 2 : Disiribution verticale saisonniPre de la temperature en OC. 
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I I .  2 .  VARIATIONS DE LA SALINITE 

Les salinités varient de 34.73 à 35.51 P.S.S. (Figure IV.3). Elles sont voisines 
de 35.5 P.S.S. du mois de mars au mois de novembre ; ces valeurs sont plus élevées que 
celles habituellement relevées en Manche occidentale (Armstrong et al., 1972) ; elles peuvent 

refléter une influence plus marquée des eaux atlantiques sur le secteur étudié à cette période. 

Le maximum de salinité au mois de juillet (35.51 P.S.S.) est décalé de un mois par rapport au 

maximum thermique. Du mois de novembre au mois de janvier, les salinités chutent de 35.40 
à 34.73 P.S.S. Cette diminution importante doit être liée aux précipitations anormalement 

fortes observées à la fin de l'année 1992 et au début de l'année 1993. 

FIGURE W. 3 : Dishibution verticale saisonniere de la salinith en P.S.S.. 

- 

- 

- 

- 

I I .  3 .  VARIATIONS DES CONCENTRATIONS EN OXYGENE 

La figure IV.4 représente les variations saisonnières des teneurs et des taux de 

saturation en oxygène. Les concentrations varient de 5.66 à 6.90 ml A. Elles sont maximales 

au mois de mai et juin. Les fortes sursaturations à cette époque (1 15% de sursaturation au 
mois de mai ) coïncident avec le maximum de chlorophylle a et témoignent d'une activité 

importante du phytoplancton. A partir du mois de juin et jusqu'au mois d'octobre, la 
diminution des concentrations en oxygène dissous est associée à une augmentation de la 

salinité et de la température de l'eau de mer. Les taux de sursaturation plus faibles à cette 

période suggèrent également une diminution de I'activité photosynthétique. Dès le mois 
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d'octobre, les concentrations en oxygène dissous augmentent ; les sous-saturations 
correspondent probablement une intensification de la reminéralisation. 

' M ' A ' M ' J  ' J '  A s O ' N ' D ' J  ' F ' M '  

FIGURE IV. 4 : a - Variations saisonniPres des concentrations moyennes (en ml fi) (traitspleins) et des 
pourcentages de saturation en oxygPne dissous (en pointillds). 
b- Variations saisonniPres de la distribution verticale des taux de saturation en oxygène 
dissous. 
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I I .  4 .  VARIATIONS SAISONNIERES DES CONCENTRATIONS EN ELEMENTS 

NUTRITIFS 

II .4. 1 . Variations des nitrates 

L'évolution saisonnière des teneurs en nitrates est présentée sur la figure IV.5. 
Les concentrations varient dans la colonne d'eau de 14.4 à 0.3 pmol NO3- A. A la fin de 
l'hiver, elles sont relativement faibles (5-6 pmol NO3- II) par rapport à celles généralement 

observées dans le secteur à cette époque de l'année (Wafar, 1981). La diminution rapide des 

nitrates à partir du mois d'avril est associée au développement printanier du phytoplancton. 

FIGURE N . 5  : Variations saisonniPres des concentations en nitrates (en pmoi NO,'A). 
a- valeurs moyennes sur la colonne d'eau. 
b- distribution verticale 
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Dès la fin du printemps, le milieu est quasi-épuisé en cet élément ; les concentrations sont 
inférieures à 0.3 pmol NO3- A A la fin du mois juin et restent faibles durant toute la période 

estivale. Elles sont, à cette époque, nettement en dessous de celles mesurées dans le domaine 
brassé profond, où des teneurs comprises entre 0.8 et 4 pmol NO3- A ont été mises en 
évidence (Wafar et al., 1983 ; Morin et al., 1985 ; Morin et al., 1993). Elles augmentent 

progressivement à partir du mois de septembre et tendent au cours de i'automne à atteindre 

les valeurs hivernales. Le maximum au mois de janvier (14.0 pmol NO3- A ) coïncide avec le 

minimum de salinité et traduit l'influence des rivières. Cet effet est habituellement 

relativement peu marqué : il représente une augmentation de 2 à 4 pmol NO3- A dans le nord 
de la baie de Morlaix (Riou, 1990). La colonne d'eau est homogène en nitrates tout au long 

de l'année, excepté en octobre durant lequel une légère accumulation de ce composé est 
observée en profondeur. Celle-ci doit probablement être associée à une intensification des 

processus de nitrification à cette époque de I'année. 

II. 4 . 2  . Variations de l'ammonium 

Les teneurs en ammonium présentent un cycle original de variations, similaire 
à celui observé dans le système homogène profond (Wafar et al., 1983, L'Helguen et al., 
1993) (Figure IV.6a). Les concentrations sont en quantité mesurable tout au long de l'année ; 

elles varient de 0.15 et 0.5 pmol NH4+ A. Les teneurs augmentent du printemps à l'été pour 

0.00 
M A M J  J A  S O N D J  F M  

FIGUXE W. 6a : Via t ions  saisonniPres des concenirations moyennes en ammonium (en ,umol NH4+ 4). 
(iwleurs moyennes sur la colonne d'eau) 
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FIGURE W .  6b : Distribution verticale saisonni&re des concentrations en ammonium (en pmol NH,+ /l). 

- 

- 

- 

- 

atteindre un maximum au mois d'août. il est à noter cependant qu'à l'inverse du domaine 

profond, l'accumulation de l'ammonium n'est pas associée au maximum de chlorophylle a. Les 
teneurs en ammonium diminuent progressivement à la fin de l'été et sont identiques à celles 

relevées au début de l'hiver précédent au mois de décembre. Les concentrations en 
ammonium sont réparties uniformément sur toute la colonne d'eau pratiquement toute l'année 

(Figure IV.6b). 

M A M J  J  A S O N D J  F M  

II. 4 . 3 .  Variations des nitrites 

. 

Les concentrations en nitrites varient du seuil de détection à 1 .O5 pmol NO2- A 
(Figure V.7) et sont en quantité mesurable tout au long de l'année, excepté au mois de juin. 

Le cycle saisonnier est caractérisé par deux maxima d'inégale importance. Le premier, peu 
marqué (0.15 pmol NOz- A), est observé au début du mois de mai. Le second, en octobre, est 

beaucoup plus élevé (1 .O5 pmol NO2- A en octobre). L'accumulation des nitrites en automne 

coüicide avec une diminution de l'ammonium et précède l'augmentation plus lente des 

concentrations en nitrates. L'apparition successive des maxima d'ammonium, de nitrites, puis 

de nitrates traduit les différentes étapes et la position intermédiaire du nitrite dans les 
processus de nitrification. Les nitrites sont répartis uniformément sur toute la colonne d'eau 

durant tout le cycle annuel. 
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. . .  

. . .  
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FIGURE W. 7 : Variations saisonniPres des concentrations en nitrites (en #mol NO$ A). 
a- valeurs moyennes sur la colonne d'eau 
b- distribution verticale 

II. 4.4 . Variations de l'urée 

Les variations saisonnières de l'urée sont comparables à celles de l'ammonium 

(Figure IV.8). Les concentrations sont relativement faibles et varient de 0.02 à 0.28 pmol 

N-urée A. Elles sont infërieures à celles observées habituellement dans les systèmes côtiers 

(Sharp, 1983). En hiver et au début du printemps, les teneurs sont voisines de 0.10 pmol 

N-urée A ; elles augmentent au printemps, d'abord lentement, puis plus rapidement à partir du 

mois de juillet. Les plus fortes concentrations sont relevées au mois d'août. Après une nette 

décroissance au mois de septembre. les teneurs en urée augmentent à nouveau jusqu'au mois 
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d'octobre (0.22 pmol N-urée A). Elles diminuent ensuite progressivement durant tout 
l'automne. 
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FIGURE W .  8 : Variations saisonniPres des concentration en urPe (en pmol N-urPe 4). 
a- valeurs moyennes sur la colonne d'eau 
b-disiribution verticale 

II. 4 . 5 .  Variations des silicates 

Le cycle annuel des silicates présente des variations saisonnières comparables 
à celles des nitrates (Figure I V . 9 ) .  Les concentrations varient de 0.8 à 5 . 9  pmol Si(OH)4 A. 

Elles sont élevées en hiver ; une diminution marquée des teneurs est observée du mois de 
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F I G m  W .  9 : Variations saisonniPres des concenirations en silicates (en pmol Si(OH)/I). 
a- valeurs moyennes dans la colonne d'eau 
b- distribution verticale 

janvier au mois d'avril. Cette chute des concentrations (de 3.5 a 0.8 pmol Si(OH)4 A) est 

attribuable à une utilisation particulièrement rapide de la silice par les diatomées. Ces espèces, 

dont les densités sont maximales au printemps dans la baie de Morlaix (Grall, 1972, nos 

résultats), utilisent en effet la silice en forte proportion pour leur croissance (Paasche, 1973). 

Les teneurs observées en été (entre 1 et 2 pmol Si(OH)4 A) sont relativement élevées et 

n'introduisent probablement pas de limitation dans le développement du phytoplancton. A 
partir du mois de septembre, les concentrations augmentent dans la colonne d'eau. Cette 

accumulation doit correspondre à la régénération de ce composé. Elle est aussi liée en hiver 
un apport de silice par les rivières (Wafar, 1981). La distribution verticale de la silice est 
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identique de la surface au fond, excepté à la îïn du mois de mai durant lequel des plus fortes 

concentrations sont observées en profondeur. 

II. 4 . 6 .  Variations des phosphates 

Les concentrations en phosphates sont comprises entre 0.09 et 

0.52 pmol PO4'- A. Les variations saisonnières (Figure IV.lO) présentent les mêmes 

caractéristiques que celles des nitrates. Les valeurs maximales sont observées en hiver. Eues 

0.0 I I I r 
M A M J  J  A  S O  N D J  F M  

FIGURE W. IO : Variations saisonniPres des concentrations en phosphate (en pmol PO,-'-d). 
a- valeurs moyennes sur la  colonne d'eau 
b- distribution verticale 

o .  

5 - 

10 - 

15 - 

20 - 

M A M J  J  A  S O N D J  F M  

.. 

. . . 

. . . 
I 

. . 

. . 

. . 

.:. 

c.2, 

2F 
.!. 

w - 
= 

! 

.;. 

. !. 
! !  
! !  
! !  
! !  

( 3  ! - 1 O 
! !  
! !  . 
! !  
0 

& &  

g q  
! !  
! !  
! !  
! !  
' !  . . 
! !  , 

I 

: 

' 
G i Z !  
= ! O !  

! . ! .  
8 

m 

. . . . 
t, 

2 
. . . . 

. . . . 

b ! .: 
! ! 
! 
! ! 
! ! 
! ! 

O ; 
! 

I 

! 

6 
-7 

i 
i 
! . I 

! 
! 
.! 

! 

q 
9 
! 
! 

! 

<. . / 
! 



CHAPITRE IV Caractéristiques ph.vssiques, chimiques 

sont conformes à celles mesurées par Armstrong et al. (1972) qui mentionnent des 
concentrations maximales de 0.25 à 0.50 pmol P043-/i. Dès le mois d'avril, les concentrations 

en phosphates diminuent rapidement pour atteindre la teneur minimale annuelle de 

0.09 pmol P043- A à la fin du mois de mai. Cette diminution importante des concentrations 
doit être associée, comme pour les nitrates, au développement printanier du phytoplancton. 

Les teneurs en phosphates se maintiennent durant la période estivale à des teneurs 

supérieures à 0.10 pmol P043-/i et ne doivent pas limiter la croissance du phytoplancton. A la 

fin de l'été et durant tout l'automne, elles augmentent d'abord progressivement, puis de 
manière nettement plus marquée. L'accumulation de ce composé correspond à une 

régénération importante des phosphates dans la colonne d'eau (Wafar, 1981). Elle peut aussi 

être liée à la libération du phosphore dissous adsorbé sur les particules etlou à un apport de 

phosphates par les rivières. 

II . 5 . VARIATIONS SAISONNIERES DE LA CHLOROPHYLLE a, DE L'AZOTE 

ORGANIQUE PARTICULAIRE ET DES POPULATIONS PLANCTONIQUES 

II. 5. 1 . Variations de  la chlorophylle a ; répartition par  classe d e  taille 

L'évolution saisonnière de la chlorophylle a est présentée sur la figure W .  11. 

Les concentrations en chlorophylle a sont faibles et varient de 0.2 à 2.8 pg A. Elles sont 

réparties de manière uniforme de la surface au fond et représentent, lorsqu'elles sont intégrées 

sur l'ensemble de la colonne d'eau, une biomasse phytoplanctonique relativement importante 

(29 mg lm2 en moyenne). Le cycle annuel est caractérisé par deux maxima d'inégale 

importance. Le premier maximum bien marqué (2.8 pg A) est relevé au mois de mai et traduit 

la floraison printanière du phytoplancton ; le second, nettement plus faible (1.5 pg A) est 

observée durant toute la période estivale. Aux autres époques de l'année, les concentrations 
sont inférieures à 1 pg A. Les variations de la chlorophylle a au printemps sont voisines de 

celles observées en régime stratifié ; en été, par contre, elles sont similaires à celles relevées 

dans le système homogène profond (Wafar et al., 1983 ; L'Helguen et al., 1993). 

Les teneurs en chlorophylle a dans les différentes classes de taille étudiées sont 

présentées sur la figure IV. 12. Les teneurs associées au microplancton (200 - 15 pm) varient 

au cours de l'année de 0.02 à 0.88 pg A. Elles représentent 28 % de la biomasse 

phytoplanctonique totale. Les plus fortes biomasses dans cette classe de taille sont relevées 
au printemps (0.42 pg A) et en été (0.45 pg A). Elles correspondent respectivement à 29 et 
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34 % de la biomasse autotrophe. En automne et  en hiver, seulement 29 et 19 % de la 
biomasse totale est attribuée à cette fraction. Les concentrations en chlorophylle a associées 
au nanoplancton (1 5 - 1 pm) varient au cours de l'année de 0.15 à 1.19 pg A. Avec 50 % des 
teneurs en chlorophylle a attribuées en moyenne à cette fraction, cette classe de taille 

constitue la part la plus importante de la biomasse. Elle représente en hiver, au printemps, en 

été et en automne, respectivement 54, 53, 46 et 45 % de la biomasse phytoplanctonique. Les 

teneurs en chlorophylle a, mesurées dans la fraction picoplanctonique (< 1 pm), sont très 

faibles durant toute l'année (de 0.05 à 0.37 pg A). Eues constituent cependant près de un 
quart de la teneur totale en chlorophylle a. Les concentrations sont maximales au printemps 

FIGURE W. 11 : Variations saisonniPres de la chlorophylle a (en /rg 1). 
a- valeurs moyennes sur la colonne d'eau 
b- disiribution verticale 
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(0.28 pg A) et en été (0.26 pg A) ; elles représentent respectivement 18 et 20 % de la 

biomasse phytopiancto~que. En automne et en hiver, les teneurs en chlorophylle a dans la 
fraction < 1 pm sont inférieures à 0.15 pg A. Malgré ces faibles teneurs, le picoplancton 
contribue, en hiver, de manière plus importante que le microplancton à la biomasse 
phytopiancto~que totale. 

printemps automne hiver 

FIGUREN.12 : Variations saisonniPres des teneurs en chlorophylle a (en pgl) pour les d~Brentes  
classes de taille. 

II. 5 . 2 .  Succession des espèces planctoniques 

Les variations saisonnières de l'abondance des diatomées, des flagellés et des 
ciliés sont représentées sur la figure IV 13. Les flagellés sont les plus abondants toute l'année 

et atteignent en moyenne 130 103 cellules A. Ils représentent 85 % de la biomasse totale et 

sont répartis à 32 % dans la fraction 200 - 15 pm et à 68 % dans la fraction < 15 Pm. En 
période hivernale, les flagellés sont peu nombreux (4 40 103 cellules A). Ils augmentent dès le 

début du printemps pour atteindre une densité maximale de  250 103 cellules A en avril. Un 

second maximum plus étendu, mais moins marqué (200 103 cellules A environ), est observé 

de la fin du mois de mai au mois de juillet. Il est associé au maximum estival de 
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FIGURE W. 13 : Variations saisonniPres des densitPs de microflagellés (a), de diatom.+es (b) 
et de ciliés (c). 



CHAPITRE IV Caroctéristiques physiques. chimiques 

chlorophylle a. Au cours de l'été et jusqu'au début de l'automne, leur nombre diminue. Ils 

sont alors dans leur quasi-totalité inclus dans la fraction < 15 pm (près de 90 %). En 
automne, des densités voisines de 200 IO3 cellules A sont relevées ; les faibles teneurs en 
chlorophylle a observées à cette époque traduisent probablement une prédominance 
d'organismes hétérotrophes. 

Les diatomées représentent en moyenne lors du cycle saisonnier 21 103 

cellulesli. Elles sont réparties à 59 % dans la fraction microplanctonique et à 41 % dans la 

fraction nanoplanctonique. Le cycle annuel est caractérisé par trois maxima qui coïncident 

chacun avec un maximum de chlorophyile a. En hiver, les diatomées sont peu nombreuses 
(< 6 103 cellules A) et sont représentées par des espèces du genre %lussiosira et par 

quelques espèces d'origine benthique et à chaînes courtes telles que Skeletonema costatum ou 
Paralia sulcuta. En avril, %lassiosira rotula compose la quasi-totalité de la population 

phytopianctonique. Ces petites diatomées, à multiplication présumée rapide, atteignent leur 

densité maximale à cette époque (25 103 cellules A). Des espèces du genre Plagiogramma 
commencent également à apparaître (3 103 cellules A). A la fin du mois de mai, une deuxième 

floraison est observée avec la succession d'espèces telles que %Cassiosira fallm, 
Nitzschia sp mais surtout Rhizosolenia &licatula (près de 40 10' cellules A). En juillet-août, 

Rhizosolenia &licatula est de nouveau l'espéce dominante. Déjà présente au mois de mai en 

nombre plus important, cette espèce est accompagnée durant toute la période estivale de 
poussées de  Chaetocerm, de L e p t q l i h s  danicus et de Rhizosolenia stolte#othi. Dès 
octobre, les diatomées sont en faible quantité dans la colonne d'eau, seules persistent les 

espèces déjà observées en hiver. 
Les ciliés sont peu nombreux dans le domaine brassé peu profond de la 

Manche occidentale. Ils représentent en moyenne sur l'année moins de 103 cellulesli et sont 

répartis pour 64% dans la fraction 200-15pm et pour 36% dans celle inférieure à 15 pm. De 

fortes densités de ciliés sont observées au printemps (80 % des ciliés observés au cours de 

l'année). Deux maxima peuvent être mis en évidence à cette période : le premier est relevé au 
courant du mois d ' a d  (2.5 103 cellules A), le second plus important (3.7 IO3 cellules A) est 

atteint à la fin du mois de mai. Ces deux maxima concordent avec des fortes densités de 

flagellés. 

II. 5.3. Variations d e  l'azote organique particulaire ; relation avec la chlorophylle a 

Les teneurs en azote organique particulaire (NOP) varient de 0.90 à 

3.33 patg A (Figure IV.14). Les concentrations les plus fortes sont relevées a la fin du mois 
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de mai (3.33 patg A) en période de développement actif du phytoplancton. A la fin du 

printemps, les concentrations en NOP diminuent progressivement. A partir du mois de 

septembre et durant toute la période hivernale, elles se maintiennent a des concentrations de 

l'ordre de 1.30 patg A. 

FIGURE W. 14 : Variations saisonniPres des teneurs moyennes en azote organique particulaire 
(en patg/o. 

Le rapport entre les concentrations NOP et la chlorophylle a est relativement 

élevé tout au long de l'année (Figure IV.15). Durant la période de développement du 

phytoplancton (printemps-été), il est voisin de 1.5 et est nettement plus élevé que le rapport 

moyen déterminé pour le phytoplancton (environ 1.0 ; Strickland, 1969). Ceci traduit 

vraisemblablement la présence d'une fraction importante d'espèces non phytoplanctoniques 

(nanoflagellés hétérotrophes, bactéries). Les rapports élevés en automne et en hiver (> 3,O 

entre octobre et février) montrent qu'a cette époque, une forte proportion d'azote particulaire 

est probablement de nature détritique. 

Les concentrations en azote organique particulaire sont corrélées 

significativement avec les teneurs en chlorophylle a pour la communauté planctonique totale 

ainsi que pour les fractions inférieures à 15 et 1 pm (Figure IV. 16). La pente de la droite de 

régression correspondant à la fraction < 200 pm (a = 0.77) est plus faible que celles 

correspondant aux deux autres fractions (a = 1.23 pour la fraction < 15pm et a = 3.67 pour la 

fraction < 1 pm). Ce résultat traduit vraisemblablement l'existence d'un nombre plus important 
d'organismes non phytoplanctoniques (organismes hétérotrophes) dans les plus petites 

fractions etlou le fait que les cellules phytoplanctoniques de petite taille ont une teneur plus 

faible en chlorophylle a que les cellules de grande taille. De telles observations ont déjà été 

mentionnées par Probyn (1985) et L'Helguen et al. (1993). 
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FIGUREIV. 15 : Variations saisonnières du rapport entre les teneurs en azote orgonique particulaire (en 
patg /l) et les concentrations en chlorophylle a (en &). (valeurs moyennes sur la 
colonne d'eau) 

FIGUREN. 16: Variations des teneurs en azote organique particulaire en fonction des concentrations en 
chlorophylle a pour les classes de taille < 2OOpm (cercles noirs), < I5pm (cercles gris) et 
< lpm (cercles blancs). 
<200pm : NOP = 0.77xChla + I.IO(n = 16 ; r =0.70 ; P <  0.01) 
<I5pm : NOP = 1.23 x Ch1 a + 0.81 (n = 16 ; r = 0.81 . P < 0.01) 
<lpm : NOP = 3 . 6 7 ~  Ch1 a + 0.03 (n = 16 ; r = 0.82 ; P < 0.01) 
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ABSORPTION DES COMPOSES AZOTES 

1 .  VARIATIONS SAISONNIERES DES TAUX D'ABSORPTION DE L'AZOTE ; 

CONTRIBUTION DES DIFFERENTS COMPOSES AZOTES A LA NUTRITION 

DU PHYTOPLANCTON 

1.1 . VARIATIONS SAISONNIERES DE L'ABSORPTION DES DIFFERENTS 

COMPOSES AZOTES 

Les variations saisonnières des taux d'absorption absolus (pNH4+, pN03-, 

pNOz- et purée) déterminés à la profondeur correspondant à 50% de la lumière incidente, 

sont présentées sur la figure V. 1. Les taux d'absorption montrent des variations marquées 

au cours du cycle annuel. 
Les taux d'absorption des nitrates varient de 0.0003 à 0.0547 pmol NO3- A /h 

(Figure V.la). En hiver, les taux sont faibles (de 0.0014 à 0.0037 pmol NO3- Ah). Ils 

augmentent dès le début du printemps. Le maximum d'absorption est observé à la fin du 

mois de mai ; il correspond au maximum de chlorophylle a. Après la poussée printanière, 

l'absorption décroît rapidement : Les taux sont réduits au cours de la période estivale (entre 

0.0054 et 0.0147 pmol NO3- / Vh) et coïncident avec des faibles teneurs en nitrates dans la 

colonne d'eau. En automne, les nitrates sont peu assimilés (0.0036 pmoi No3-A /h en 

moyenne). Les taux d'absorption des nitrates sont parmi les plus bas reportés dans la 
littérature pour les zones côtières (Tableau V.l). Ils sont toutefois supérieurs à ceux 

obtenus par Glibert et al. (1982a) et Sahlsten (1988), respectivement dans des eaux côtières 

du sud-est des Etats-Unis (Vineyard Sound) et de Suède (Kattegat). Le cycle d'absorption 
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se différencie nettement de celui du système homogène profond : le maximum qui 
caractérise la période estivale (L'Helguen et al., 1993) n'est pas observé. Le cycle 

d'absorption est plutôt voisin de ceux des systèmes côtiers où se met en place une 
thermocline saisonnière et qui sont caractérisés par un maximum printanier (Paasche et 

Kristiansen, 1982a ; Sahisten et al., 1988 ; Kanda et al., 1990). 

L'absorption de l'ammonium est comprise entre 0.0013 et 

0.0683 pmol NH4+ A /h (Figure V. lb). Les taux d'absorption sont faibles en hiver (de 

0.0013 à 0.0031 pmol NH4+ Ah).  Ils augmentent progressivement dès la fin du mois de 

mars, puis de manière nettement plus marquée à partir de la fin du mois d'avril. Ils atteignent 
leur maximum au mois de mai et se maintiennent au mois de juin et juillet à des taux élevés 

(0.0350 pmol NHq+Nh en moyenne). Ils diminuent à partir du mois d'août ; au mois de 

novembre, ils sont comparables à ceux observés lors de la période hivernale. Les taux 

d'absorption de l'ammonium sont faibles comparés à ceux habituellement relevés dans la 

littérature (Tableau V. 1). Des taux plus élevés ont en particulier été mesurés dans les eaux 

brassées de la baie de Narragansett par Fumas (1983), à la fois au printemps et en été. En 

période estivale, Ils sont par contre 5 à 10 fois supérieurs aux taux mesurés à la même 
période dans les eaux stratifiées adjacentes de la mer d'Iroise (GREPMA, 1988). Un résultat 

similaire a été obtenu par Harrison et Wood (1988) sur le plateau continental du nord-est 
des Etats Unis. 

L'urée est peu utilisée au cours de l'année par la communauté planctonique 

(Figure V. lc). Les taux d'absorption sont compris entre 0.0006 et 0.0166 pmol N-urée A h. 
Leurs variations saisonnières sont similaires à celles de l'ammonium. Elles présentent en 
particulier un maximum marqué au mois de mai. Les taux d'absorption de l'urée sont très 

variables selon les systèmes (Tableau V. 1). Ils sont, dans notre cas. voisins de ceux obtenus 

dans des eaux côtières stratifiées de Suède (baie de Laholm, Sahisten et al., 1988) ). Ils sont 

par contre inférieurs à ceux reportés pour le domaine brassé de la baie de Narragansett 

(Fumas, 1983) . 
Les nitrites sont assimilés durant toute l'année à des taux très faibles ; les 

taux d'absorption sont compris entre O et 0.0169 pmol NO2- A /h (Figure V. ld). Le 

maximum est atteint au printemps. En été, l'absorption est réduite ; ceci correspond à un 

épuisement de ce composé dans la colonne d'eau. Un second maximum d'absorption 

(0.0018 pmol NO2-A h) est relevé en automne ; il est nettement moins intense que celui 

observé au printemps et coïncide avec l'accumulation des nitrites dans la colonne d'eau. Peu 

d'études se sont intéressées aux variations saisonnières des taux d'absorption des nitrites qui 

représentent généralement une composante peu significative de l'absorption totale. 
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1 . 2 .  VARIATIONS SAISONNIERES DE L'ABSORPTION AZOTEE TOTALE 

L'absorption des différents composés azotés varie de 0.0033 à 
1.565 pmolN Ah (Figure V.2). Les taux sont faibles et peu variables au cours de la 

période hivernale (Tableau V.2). Ils augmentent dès le début du printemps et atteignent un 

maximum très marqué à la fin du mois de mai. En été, les taux varient entre 0.0272 et 

0.0600 pmol NA /h. Des valeurs comparables à celles de l'hiver sont relevées dès le mois 

d'octobre. 

FIGURE E 2 : Variations saisonnières des taux d'absorption de l'azote de la  communauté 
planctonigue totale (< 2OOpm) exprimés en pmol N 4 /h. 
En pointillés, sont représentees les activités d'assimilation de l'azote. 

Le cycle saisonnier de l'absorption de l'azote est nettement diiérent de celui 

observe dans le système homogène profond qui est caractérisé par un maximum 
d'absorption en période estivale (L'Helguen et al., 1995). il est similaire, du moins au 
printemps, à ceux qui décrits en régime stratifié, présentent un maximum printanier , 
(Sahlsten et al., 1988 ; Pettersson, 1991). L'absorption de l'azote, faible en période estivale 

dans le sytème stratifié, présente la particularité dans le domaine brassé peu profond, de 

demeurer relativement élevée. Ceci correspond à une utilisation toujours importante d'azote 

régénéré, principalement sous forme d'ammonium. 

Les taux d'absorption spécifiques de l'azote sont représentés par le rapport 

p~ / NOP. L'utilisation de l'azote organique particulaire comme indicateur de la biomasse 
présente, lorsque les teneurs en azote détritique sont importantes, l'inconvénient de sous- 
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estimer l'activité. En raison du brassage des masses d'eaux qui accentue la remise en 
suspension de I'azote particulaire détritique, nous avons préféré utiliser le rapport p~ 1 Chi a 
comme indice de l'activité. Les activités d'assimilation de l'azote total varient de 0.0122 à 

0.061 1 pmol 1 pg Chi a /h. Elles sont maximales au mois de mai et de juin, alors que les 

teneurs en sels nutritifs azotés sont encore élevées et que les conditions de lumière sont déjà 

favorables au développement rapide du phytoplancton. Eues diminuent a partir du mois de 

juin alors que les concentrations en nitrates sont réduites (< 0.5 pmol NO3- A). 
Les activités d'assimilation de l'azote total sont comparables à celles 

reportées dans la littérature pour les systèmes eutrophes (Paasche et Kristiansen, 1982a ; 
La Roche, 1983 ; Pemock, 1987 ; Hamson et Wood, 1988 ; Chang ef al., 1989). Les 
faibles taux d'absorption relevés durant l'année doivent correspondre a l'existence dans le 
système de biomasses phytoplanctoniques réduites. Cette situation doit être attribuée au fort 

brassage qui redistribue dans l'ensemble de la colonne d'eau le phytoplancton produit dans la 

couche superficielle. Elle peut aussi être liée a un broutage accru du zooplancton ; ceci 

semble cependant peu probable, les biomasses en zooplancton restent en effet faibles durant 

toute l'année (Soumia et al., 1987). 

TABLEAU V. 2 : Valeurs moyennes saisonniPres et gamme de variation des taux d'absorption de 
i'azote total (en pmol NA' A). 

1 . 3 .  CONTRIBUTION DES DIFFERENTS COMPOSES AZOTES A LA NUTRITION DU 

PHYTOPLANCTON 

Le phytoplancton utilise différemment les nitrates, l'ammonium, l'urée et les 

nitrites pour son développement au cours du cycle saisonnier (Tableau V.3). 
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Les nitrates sont relativement peu utilisés (Figure V.3a) bien que la majeure 

partie de l'azote soit sous cette forme tout au long de l'année. Sur une base annuelle, ils 
représentent 33% de l'azote total absorbé. En hiver, ils constituent la principale source 
d'azote pour le phytoplancton avec près de 50% de l'azote total assimilé. La proportion de 
nitrates utilisés diminue fortement dès le début du printemps : elle est de 36 % à la fin du 

mois de mai lorsque l'absorption de l'azote est maximale et atteint seulement 26 % en 

moyenne en été. En automne, elle représente uniquement 16 % de l'absorption totale. La 

contribution réduite des nitrates, au cours du développement phytoplanctonique printanier, 

différencie nettement le système homogène des systèmes côtiers où se met en place une 

thermocline saisonnière. Dans ces derniers, les nitrates peuvent représenter plus de 80 % de 

l'azote assimilé lors de la poussée printanière (Sahlsten et al., 1988 ; Pettersson, 1991). En 

été, la proportion de nitrates utilisés dans le système brassé peu profond et dans le système 
stratifié sont comparables (Sahlsten et al., 1988). Elle est par contre nettement plus faible 

que dans le système brassé profond (L'Helguen, et al., 1993). 

TABLEAU V.3  : Valeurs moyennes saisonni&res et annuelles des taux d'absorption (en pmol N A  h). 
entre parenihèses : pourcentage de l'absorption totale. 

A l'inverse des nitrates, l'ammonium demeure toute l'année une source 

importante d'azote pour le phytoplancton (Figure V.3b). Sur une base annuelle, 48 % de 

l'azote absorbé est sous cette forme. L'ammonium est peu assimilé en hiver comparé aux 
nitrates ; il représente à cette époque de l'année seulement 30 % de l'absorption totale. Ceci 

peut être lié à la forte disproportion entre les concentrations de ces deux composés. 

L'absorption simultanée des nitrates et de l'ammonium a déjà été démontrée quand les 
nitrates sont en excès (Price et al., 1985; Pemock, 1987 ; Kristiansen et al., 1994), ou 

lorsque la concentration en ammonium est insuffisante pour saturer la capacité d'absorption 
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a 

FIGURE V. 3 : Contribution des diflrents composés azotés la nuirition du phytoplancton . Les taux 
d'absorption sont exprimés en % de l'absorption totale. 
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maximale du phytoplancton (Glibert et McCarthy, 1984). Malgré les faibles concentrations 
dans le milieu, l'absorption de I'ammonium constitue dès le début du développement 
printanier une part importante de l'absorption totale (45 % au mois de mai). Sa contribution 

s'accentue tout au long du printemps (57 % au mois de juin) et de l'été (63 et 67 % de 
l'absorption aux mois de juillet et août respectivement). En automne, elle représente 

toujours une part importante de I'absorption azotée (49 % en moyenne), notamment en 

octobre (61 %). La forte contribution de l'ammonium a largement été observée dans les 

études consacrées à la nutrition azotée du phytoplancton (McCarthy et al., 1977 ; Glibert et 

al., 1982b ; Probyn, 1985 ; Sahlsten et al., 1988 ; Dortch, 1990). Sur le plateau continental 
de New York, elle peut représenter jusqu'à 50 % de l'azote assimilé au printemps (Conway 

et Whitledge, 1977) et plus de 80 % en été (Hamson et al., 1983). Dans notre cas, la forte 
proportion d'ammonium résulte d'un recyclage intense de ce composé par les 

microhétérotrophes (voir Chapitre VI). Elle doit aussi correspondre à une utilisation 
préférentielle des formes réduites de l'azote par le phytoplancton (McCarthy et al., 1977) 

evou à une inhibition de l'absorption des nitrates par les fortes concentrations en ammonium 

(Dortch, 1990). 
L'urée et les nitrites (Figure V.312, d) sont nettement moins utilisés que les 

nitrates et l'ammonium . La contribution de l'urée à I'absorption totale est faible durant la 

majeure partie de l'année (13 % en moyenne), excepté en automne, durant lequel ce 
composé constitue la seconde source d'azote du phytoplancton après l'ammonium 

(Tableau V.3). Elle est du même ordre de grandeur que celle observée dans la plupart des 

systèmes côtiers (McCarthy et al., 1977 ; Kaufinan et al., 1983 ; Kristiansen, 1983 ; 

Kokkinakis et Wheeler, 1988 ; Price et Harrison, 1988). Kristiansen (1983) a estimé, par 

exemple, la contribution de ce composé à 20 % de l'absorption totale dans le fjord d'Oslo. 

Un résultat comparable (12 %) a été obtenu lors d'une étude saisonnière dans l'estuaire 

Delaware (Carpenter et Dunham, 1985). Toutefois, Glibert et al. (1991) ont montré que 

l'urée représente, dans la baie de Chesapeake entre 60 et 80 % de l'azote assimilé par le 

phytoplancton ; selon ces auteurs, cette forte contribution aurait pour origine l'urée 

provenant de l'excrétion zooplanctonique. 

Les nitrites représentent une source d'azote très peu utilisée par le 

phytoplancton : seulement 6 % de l'absorption totale est associée à une utilisation de ce 

composé. Cependant, à certaines périodes de l'année, ils peuvent contribuer de manière 

significative à I'absorption ; c'est le cas, en particulier en automne, lorsque les fortes teneurs 

en nitrites favorisent probablement une utilisation accrue de ce composé. McCarthy et al. 
(1977) montrent, dans la baie de Chesapeake, que plus de 50 % de l'azote absorbé en 
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automne est sous cette forme, alors que la contribution des nitrites à I'absorption totale ne 
représente annuellement que 7 %. 

II. CONTRIBUTiON DES DIFFERENTS GROUPES PLANCTONIQUES 

Les variations saisonnières des taux d'absorption (exprimé en % d'absorption 
de l'azote total) pour les classes de taille 200-15 pm et < 15 pm sont représentées sur la 

figure V.4. 

II. 1. ABSORPTION PAR LE MiCROPLANCTON 

Le microplancton utilise au cours du cycle saisonnier 44 % de l'azote total 

absorbé. Sa contribution varie en hiver entre 24 et 40 % de l'absorption totale (34 % en 

moyenne, Tableau V.4). Elle est très variable au cours du printemps et de l'été (de 11 à 

60 %) et suit généralement les variations de la biomasse dans cette fiaction. En automne, 

entre 42 et 50 % de I'absorption totale (48 % en moyenne) est attribué au microplancton. 

Dès qu'un développement de diatomées est observé, on note une 
augmentation des taux d'absorption dans cette classe de taille. C'est le cas lors du 
développement d'espèces des genres %lassiosira et Rhysosolenia au mois de mai (60% de 
I'absorption totale) et des genres Chaetoceros et de  nouveau Rhysosolenia au mois de juillet 

(5 1% de I'absorption totale). Il existe une relation linéaire avec une forte corrélation (n = 15 

r = 0.83; P < 0.01) entre l'absorption dans la fiaction 200 - 15 pm et le nombre de 

diatomées (Figure V.5). Ces résultats témoignent du rôle important des diatomées dans 

I'absorption de l'azote bien que ces espèces soient nettement moins abondantes que les 

flagellés dans la colonne d'eau. Lorsque les diatomées sont peu nombreuses, notamment en 
automne et en hiver, I'absorption est assurée vraisemblablement par les microflagellés. 

Aucune corrélation n'a toutefois pu être mise en évidence entre les densités de ces 
organismes et les taux d'absorption associés au microplancton (Figure V.6). Ceci doit 

comespondre à leur présence sous des formes autotrophes et hétérotrophes dans des 
proportions qui varient au cours de l'année. 

Sur une base annuelle, le microplancton utilise les nitrites et l'urée dans des 

proportions comparables : ces composés représentent respectivement 9 et 10 % en moyenne 
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FIGURE v . 4 : Variations saisonniPres des taux d'absorption de l'azote (expr ids  en % de l'absorption 
totale) des diffdrentes classes de toille du phytoplancton. 
a- microplancton (200 - 15 pm) 
b- nanoplancton (< 15 pm) 

de I'azote absorbé par les organismes de taille 200 - 15 Pm. iI existe par contre des 

différences en ce qui concerne I'absorption de I'ammonium et des nitrates. Sur une base 
annuelle, le microplancton assimile majoritairement les nitrates (tableau V.5). Ce résultat est 

en accord avec les principaux travaux consacrés à la nutrition azotée des différentes classes 

de taille (Malone. 1980 ; Glibert et al., 1982a ; Probyn, 1985 ; Sahlsten et al., 1988). 

Cependant, des différences marquées existent dans I'utilisation de ces deux composés selon 
la saison. En hiver et au printemps, le développement du microplancton est basée 

essentiellement sur une utilisation des nitrates (51 % en moyenne). Par contre, en été, 

lorsque ce composé est en faible concentration dans le milieu, I'absorption de I'azote 



Absorption des composés azotés 

diatomées 200- 1 5 pm (celluledi) 

FIGURE V .  5 : Variations des taux d'absorption de l'azote en fonction du nombre de diatomées dans la 
fiaction 200 - 15 pm. 
p~ (200-15 pm) = I.IOdx (Nombre de diatomées) + 0.0034 
(n=I5 ; r=0.83 ; P <  0.01) 

flagellés 200- 15pm ( 10 cellules/l) 

FIGURE V .  6 :  Variations des taux d'absorption de l'azote en fonction du nombre de figellés dans la 
fiaction 200 - 15 pm. 



CIL-IPITRE V Absorption des composés azotés 

associée à la classe de taille 200 - 15 pm est contrôlée principalement par l'ammonium 

(5 1 % en moyenne). En automne, le microplancton absorbe les nitrates et l'ammonium dans 
les mêmes proportions. 

TABLEAU V. 4 : Absorption azotde du microplancton (200 - 15pm) et du nanoplancton (< 15 pm) 
aux difirentes saisons en pourcentages de i'absorption totale. 
entre parenthèses : gamme de variations des pourcentages d'absorption de l'azote 
total. 

hiver 
printemps 

été 
automne 

moyenne annuelle 

II .  2 .  ABSORPTION PAR LE NANOPLANCTON 

L'absorption associée au nanoplancton est importante durant toute l'année 

(Figure V.4). Elle représente 56 % de l'azote total assimilé et varie peu au cours du cycle 

saisonnier (Tableau V.4). Le rôle essentiel du nanoplancton dans l'absorption de l'azote a 

déjà été reporté pour de nombreux systèmes côtiers (Glibert et al., 1982a ; Fumas, 1983 ; 

Probyn, 1985; 1987 ; Chang et al., 1989 ; Vincent et al., 1989; Selmer et al.. 1993). Ii est 

lié, dans le domaine brassé peu profond de la Manche occidentale, aux fortes densités de 

flagellés, qui sont dénombrés à 68% dans cette fraction. Une part non négligeable de I'azote 

200-  15 pm 

34 (24 - 40) 
49 (40-60) 
35 (11-51) 
48 (42 - 50) 

44 

utilisé par les classes de petite taille peut aussi être associée aux organismes hétérotrophes 

tels que les bactéries (Wheeler et Kirchman, 1986 ; Tupas et Koike, 1991 ; Chisholm, 

1992). L'activité bactérienne, gknéralement représentée par la fraction < 1 pm n'a pas été 

distinguée de celle du nanoplancton au cours de notre étude. Elle peut contribuer de 

< 15 pm 

66 (60 - 76) 
51 (40 - 55) 
65 (49 - 89) 
52 (50 - 58) 

56 

manière significative à l'absorption de l'azote dans la fraction < 15 pm, en particulier au 

cours de l'été, lorsque les densités bactériennes sont élevées. 
La nutrition azotée du nanoplancton est basée pour l'essentiel sur une 

utilisation des formes réduites de l'azote (64 % de l'absorption totale) et principalement sur 

l'ammonium (Tableau V.5). L'absorption de ce composé représente près de 50 % de I'azote 
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total absorbé annuellement par les organimes de taille < 15 Fm. 30 % et 6 % en moyenne de 
I'absorption associée au nanoplancton est lié à une utilisation des nitrates et des nitntes. Les 
variations saisonnières des taux d'absorption montrent que l'ammonium est la p ~ c i p a l e  
source d'azote utilisée par le nanoplancton toute l'année. excepté en hiver durant lequel 

l'ammonium et les nitrates sont assimilés à des taux identiques. Les formes d'azote réduites 

(NH4+ et urée) représentent néanmoins à cette époque près de 60 % de l'absorption totale 

attribuée à cette classe de taille. L'importance des formes réduites de l'azote dans le 

développement du nanoplancton a déjà été mise en évidence lors d'études antérieures 

(Malone, 1980 ; Glibert ef ai., 1982a ; Probyn, 1985). Dans la couche maximum de 

chlorophylle a de l'upwelling du Benguela, Probyn (1987) et Probyn et al. (1990) ont 
trouvé, par exemple, que 72 % de I'absorption du nanoplancton était supporté par 
l'ammonium. 

TABLEAU V .  5 : Valeurs moyennes soisonniPres des taux d'absorption du microplancton (200 - 15 pm) et 
du nanoplonclon (< 15 pm) (en pmol N f l  A). 
entre porenthPses : absorption relotive des composés ozotds exprimde en % d'obsorption 
azotPe totale. 

Nos résultats mettent en avant le rôle prépondérant du nanoplancton dans 
l'utilisation de l'azote, en dehors des périodes de poussées de diatomées. Ils sont en accord 

avec ceux obtenus dans différents écosystèmes marins (Glibert et al., 1982a ; Fumas 1983 ; 

Probyn, 1985). Le développement du nanoplancton, lié à celui des nanoflagellés, est basé 

majoritairement, durant tout le cycle saisonnier, sur l'utilisation d'azote sous forme réduite 
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(61 % et 67 % de I'ammonium et de l'urée assimilés par la communauté planctonique 

totale). Sur une base annuelle, le microplancton, dominé par les diatomés, utilise quant à lui, 
pour son développement, principalement l'azote sous forme oxydée (respectivement 55 % et 
57 % des nitrates et des nitntes utilisés). Cependant en été, la contribution de I'ammonium à 

la nutrition azotée du microplancton s'avère plus importante que celle des nitrates en raison 
vraisemblablement des faibles concentrations de ces derniers dans la colonne d'eau. 

IIi . INTERACTIONS ENTRE LES DIFFERENTS COMPOSES AZOTES 

Durant toute la période estivale, les nitrates, comparés à Pammonium, sont 

peu utilisés. Ceci peut être la résultante de deux effets différents : une préférence de 
I'ammonium par le phytoplancton ou une inhibition de l'absorption des nitrates par 
l'ammonium (Dortch, 1990). La préférence d'une forme azotée est habituellement étudiée en 

comparant les indices de préférence relative (McCarthy et al., 1977) des diverses formes 

d'azote. Récemment, Dortch (1990) a montré qu'elle peut aussi se manifester par un taux 
d'absorption à saturation (p& plus élevé. L'inhibition peut, quant à elle, être mise en 

évidence par la diminution de l'activité d'assimilation d'un composé avec l'augmentation de 

la concentration d'une autre forme d'azote. 

III. 1 . PREFERENCE 

Les taux d'absorption à saturation ( p d ,  obtenus en additionnant une 

quantité de traceur suffisante pour saturer le processus d'absorption, pour I'ammonium, les 

nitrates, les nitrites et l'urée sont présentés dans le tableau V.6. 
Iis montrent l'ordre de préférence suivant : N K +  > NO3- > urée > NO2- 

indiquant que I'ammonium est la source d'azote préférentiellement utilisée par le 

phytoplancton durant l'année. Cependant, cet ordre de préférence est plus ou moins marqué 

selon les saisons. En hiver et au début du printemps, les taux d'absorption des nitrates à 

saturation sont du même ordre de grandeur que ceux de l'ammonium ; ils montrent que le 

phytoplancton n'a pas de préférence pour l'une ou l'autre forme. La position de l'urée dans 
l'ordre de préférence est également variable : au printemps et en été, les taux d'absorption à 

saturation de l'urée sont nettement inférieurs à ceux de l'ammonium et des nitrates, et 

occasionnellement à ceux des nitrites. 
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TABLEAU V. 6 : T m  d'absorption à saturation (p- en pmol N f l  DI) des diflrents composPs azotes. 

date 

22/04/92 
06/05/92 
22/05/92 
12/06/92 
22/07/92 
20/08/92 
16/09/92 
16/10/92 
17/11/92 
17/12/92 
29/01/92 
26/02/92 
30/03/92 

Aiin de relier l'utilisation d'un composé azoté à sa disponibilité dans le 
milieu, nous avons également examiné les indices de préférence relative (PR) décrit par 

McCarthy et al. (1977). Cet indice est défini pour un substrat donné selon : 

P R  = (PN~ 1 C pNi 
(Ni 1 1 Ni) 

P- NEC 
0.0195 
0.0252 
0.0617 
0.0298 
0.045 1 
0.0154 
0.0104 
0.0103 
0.0051 
0.0024 
0.0036 
0.0060 
0.00% 

où p Ni est le taux d'absorption absolu et Ni la concentration en substrat du composé i. Un 

rapport de 1 indique que le taux d'utilisation est en équilibre avec la disponibilité du 
composé considéré. Par contre, une valeur supérieure ou inférieure B l'unité signifie 
respectivement une préférence ou un rejet du composé i. 

Les variations saisonnières des indices de préférence relative sont 

représentées sur la figure V.7. Dans tous les cas, les valeurs de P R  pour l'ammonium sont 

supérieurs à 1 indiquant clairement que ce composé constitue la source d'azote préférée par 

le phytoplancton toute l'année. A l'inverse, pour les nitrates, les valeurs de P R  sont 

systématiquement inférieures à l'unité. Comme pour I'ammonium, les indices de préférence 
relative calculés pour l'urée, indiquent que ce composé est bien utilisé par rapport à sa 

disponibilité. Les valeurs de P R  sont cependant plus faibles que celles de l'ammonium, 

excepté au cours du mois de novembre. Les valeurs obtenues pour les nitntes sont variables 

indiquant, soit une préférence, soit un rejet de ce composé par le phytoplancton. L'azote 

P m  NO,- 

0.0152 
0.0242 
0.0588 
0.0254 
0.0324 
0.0059 
0.0058 
0.0043 
0.0038 
0.0020 
0.0029 
0.0048 
0.0120 

P m  Ur& 

0.0091 
0.0102 
0.0238 
0.0086 
0.0124 
0.0059 
0.0051 
0.0028 
0.0030 
0.0016 
0.0027 
0.0034 
0.0079 

P, NOS- 

0.0037 
0.0041 
0.0379 
0.0019 
0.0125 
0.0026 
0.0009 
0.0009 
0.0012 
0.0003 
0.0007 
0.0010 
0.0016 



CE4 PITRE V Absorption des composés orotés 

réduit apparaît donc, quelle que soit les concentrations respectives des différents formes 
azotées dans le milieu, utilisé de manière préférentielle. 

FIGURE V .  7 :  Variations saisonnières des indices de préférence relative (PR) des différents 
composés azotès. Les valeurs de IPR sont représentées sur une échelle logarithmique. 
a- nitrates 
b- ammonium 
c- urée 
d- nitrites 

1 O, 

1 .  

0.1. 

0.01. 

Cette préférence physiologique des formes réduites est probablement la 

conséquence d'un avantage au niveau énergétique de ces composés, bien que cette 

explication ait récemment été remise en cause (Thompson et al., 1989). L'utilisation 

préférentielle des formes réduites suit l'ordre de préférence habituellement admis pNH4+ > 
purée > pN03- > pNOz- (McCarthy et al., 1977; Glibert et al., 1982a ; Probyn, 1985 ; 

Probyn et Painting, 1985 ; Probyn, 1988 ; Chang et al., 1989 ; L'Helguen, 1991). II existe 

cependant des exceptions à cet ordre, particulièrement en ce qui concerne la position des 

nitrates qui peuvent parfois être utilisés préférentiellement à i'urée (Harrison et al., 1985, 

1990) et à l'ammonium (Fumas, 1983 ; Smith et Harrison, 1990). Cette préférence des 
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nitrates par rapport à leur disponibilité est généralement mise en évidence lorsque les 
concentrations en ammonium sont faibles (Fumas 1983 ; Cochlan, 1986). Elle est égaiement 

observée lorsque le phytoplancton est déficient en azote et que la disponibilité de l'azote 
dans le milieu est peu importante (McCarthy et al., 1977 ; Whalen et alexander, 1986). 

Les valeurs des indices de préférence relative de l'ammonium, de l'urée et des 

nitrites varient de façon similaire au cours du cycle saisonnier. Les plus fortes valeurs 

(proche de 10 pour l'ammonium et l'urée et de 2 pour les nitrites) sont obtenues pour un 
stock d'azote maximal, c'est à dire lorsqu'il est constitué en forte proportion de nitrates. 

L'indice de préférence relative des nitrates est peu innuencé par la concentration en azote et 
les nitrates ne sont jamais utilisés proportionnellement à leur disponibilité. 

L'indice de préférence relative ne présente qu'un aspect qualitatif de 

l'absorption des composés azotés. il dépend de la concentration en azote dans la colonne 
d'eau et ne peut être relié aux taux d'absorption absolus. C'est pourquoi l'ordre de 
préférence obtenu par cet indice est différent de celui reporté à partir des valeurs des taux 

d'absorption à saturation des composés azotés étudiés. Ainsi, d'un point de vue qualitatif, les 

nitrates semblent peu utilisés par le phytoplancton par rapport a l'ammonium et l'urée. Par 

contre, indépendamment de la concentration dans le milieu, les nitrates représentent la 

seconde source d'azote préférentiellement utilisée au cours de l'année après l'ammonium. 

III .  2 .  INHIBITION 

Le rapport p, NO3-/ Chl a décroit nettement lorsque la concentration en 

ammonium augmente (Figure V.8). L'effet inhibiteur de l'ammonium sur l'activité 

d'assimilation des nitrates est apparent sur nos résultats pour des teneurs en ammonium 
supérieures à 0.20 pmol NH4+A. L'activité d'assimilation est réduite à 50 % de l'activité 

maximale mesurée lorsque la concentration en ammonium atteint 0.30 pmol NH4+ A (au 
mois de juillet). Au-delà de 0.45 pmol NH4+ A, elle représente entre 20 et 25% de l'activité. 

La présence de concentrations en ammonium supérieures à 0.45 pmol N H 4 + A  dans le 

milieu à la fin de l'été explique donc, tout au moins en partie, les faibles taux d'absorption 

des nitrates à cette époque de l'année. Aux faibles concentrations en ammonium 
(c0.2 pmol NH4+ A ), le rapport pmax NO3-/ Ch1 a est très variable ; l'absorption des 

nitrates doit alors dépendre d'autres facteurs. 
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FIGURE V .  8 : Variations des activités d'assimilation des nitrates en fonction de la concentration en 
ammonium. Les cercles vides correspondent aux points hivemaur. 

L'effet inhibiteur de l'ammonium sur l'absorption du nitrate a déjà été observé 

à maintes reprises (McCarthy et al., 1977 ; Paasche et Kristiansen, 1982a ; Cochlan, 1986 ). 

Il peut correspondre dans certains cas B une suppression totale de l'utilisation de ce 

composé. La concentration en ammonium pour laquelle les nitrates ne sont plus utilisés est 

par contre très variable selon les systèmes. Wheeler et Kokkinakis (1990) montrent, par 

exemple que des concentrations de l'ordre de 0.1 à 0.3 pmol NH4+ A sont suffisantes pour 

inhiber totalement l'assimilation des nitrates dans les eaux océaniques, alors que dans 

certains systèmes côtiers, l'arrêt complet n'est observé que lorsque les teneurs en ammonium 

atteignent 1 à 2 pmol NH4+A (Paasche et Kristiansen, 1982a ; Carpenter et Dunham, 1985). 

Dans les systèmes côtiers eutrophes, une concentration di fois plus élevée (supérieure 

à 20 pmol NH4+ A) peut être nécessaire pour la stopper (Maestrini et al., 1982). D'autres 

travaux ont montré que l'inhibition n'est jamais totale (Garside, 1981 ; Cochlan, 1986) ou 

peut être inexistante, ceci quelle que soit la concentration en ammonium (Kokkinakis et 

Wheeler, 1987 ; Kristiansen et Lund, 1989). Dans notre cas, l'inhibition de l'absorption des 
nitrates n'est jamais totale. Les concentrations en nitrates relativement élevées lorsque les 

teneurs en ammonium sont maximales limitent vraisemblablement l'action inhibitrice de 

l'ammonium. L'absorption des nitrates peut aussi être inhibée par les concentrations en urée 
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(McCarthy et Eppley, 1972 ; Kristiansen, 1983). Dans le système brassé peu profond, l'effet 
inhibiteur de I'urée n'est pas apparent ; il doit vraisemblablement être réduit en raison des 
faibles concentrations d'urée dans la colonne d'eau. Il peut aussi être masqué par l'effet 

inhibiteur prédominant de l'ammonium. Le mécanisme d'inhibition de l'absorption des 

nitrates est mal connu. Il semblerait cependant que l'ammonium (ou l'urée) exerce sa 
fonction inhibitrice de façon simultanée et indépendante, d'une part, en agissant au niveau 

des enzymes perméases sur le transport des nitrates B travers la membrane cellulaire, d'autre 

part, en désactivant de manière partielle ou en supprimant la synthèse de la nitrate réductase 

(Syrret, 1981). 

L'absorption de I'urée, comme celle des nitrates, peut également être inhibée 

par l'ammonium (Kristiansen, 1983, Moiloy et Syrret, 1988a). L'augmentation 21 la fois de la 
préférence et des activités d'assimilation de l'urée en automne, alors que les concentrations 

sont faibles, indiquent que l'utilisation réduite de I'urée durant la majeure partie de l'année 

doit probablement être liée, tout au moins en partie, à des interactions entre ces deux 

composés. 

IV. FACTEURS CONTROLANT L'ABSORPTION DE L'AZOTE 

Différents facteurs sont susceptibles d'intervenir dans le contrôle de la 
production primaire en le milieu marin. L'azote est généralement reconnu comme le 

principal élément limitant la production phytoplanctonique. Ceci a été démontré dans les 

eaux océaniques (Eppley et al., 1973). C'est aussi le cas dans les systèmes côtiers 

(McCarthy et al., 1977). La croissance du phytoplancton peut également être contrôlée par 

la lumière (MacIsaac et Dugdale, 1972) et la température (Fisher et al. 1982 ; Glibert et al., 
1982a ; Carpenter et Dunham, 1985). Dans le domaine brassé profond de la Manche 

occidentale, L'Helguen et al. (1995) ont montré que l'absorption n'est jamais limitée par 

l'azote, mais par le faible niveau d'éclairement. Dans le domaine brassé peu profond, 

l'énergie dont dispose le phytoplancton pour se développer est plus importante ; en raison 

de la faible profondeur de la colonne d'eau, le stock en azote disponible est par contre plus 

faible et les concentrations en nitrates en période estivale sont réduites (Chapitre IV.II.4). 
Les conditions de développement du phytoplancton sont donc modifiées par rapport a celles 

observées dans le secteur où la colonne d'eau est plus profonde. 
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IV. 1 . IMPORTANCE DE LA CONCENTRATION EN AZOTE 

L'absorption de I'azote par le phytoplancton en fonction de la concentration 

en azote est régie par une équation de type Michaelis-Menten qui s'écrit : 

dans laquelle : 

- V représente le taux d'absorption spécifique (h-l), 
- V-, le taux d'absorption spécifique maximum (h-l). 

- S représente la concentration en substrat (pmol A). 
- &, une constante ; cette constante est égale à la concentration en substrat 

pour laquelle le taux d'absorption spécifique correspond à la moitié du taux d'absorption 

spécifique maximum. Lorsque les concentrations dans le milieu sont inférieures à la valeur 

du &, le substrat azoté est considéré comme facteur limitant pour l'assimilation de I'azote. 

Le tracé de la courbe d'absorption (et la détermination de la constante KJ 
suppose que la colonne d'eau soit épuisée en azote. Dans les eaux fortement brassées de la 
Manche Occidentale, la présence de teneurs relativement élevées en azote durant la majeure 

partie de l'année rend extrêmement difficile la détermination de la constante q. Glibert et 

McCarthy (1984) ont montré qu'il était cependant possible d'étudier la limitation par I'azote 

en comparant directement les taux d'absorption absolus, déterminés en utilisant l'addition 
d'une faible quantité de traceur l 5 ~  (p- environ 10% de la concentration ambiante), aux 

taux d'absorption maximum ( p d .  Ces derniers sont obtenus par addition d'une quantité 
de traceur suffisante pour saturer le processus d'absorption. Le rapport p, / p- 

représente alors un index de la déficience en azote. Lorsque ce rapport est égal ou voisin de  
1, il n'y a pas de limitation par I'azote, le processus d'absorption étant saturé A une 
concentration proche de celle du milieu. A l'inverse, si le rapport p  , / p  - est supérieur 

à 1, la concentration est insuffisante pour supporter la capacité d'absorption maximale et 

l'absorption est supposée être limitée par i'azote. 

Les variations saisonnières des rapports p-1 p- pour les nitrates, 

l'ammonium, les nitntes et l'urée sont représentées sur la figure V.9. Les rapports 
p, 1 p  ,, pour les nitrates varient de 1.1 à 2.9. Ils sont proches de 1 en hiver et en 
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automne. A la fin du printemps et au début de l'été, les rapports p, / p-- sont compris 

entre 2 et 3. Ces valeurs montrent clairement qu'à cette période de l'année, l'absorption des 

nitrates est réduite par ses faibles concentrations dans la colonne d'eau (<0.5 pmol NO3- A). 
La situation est nettement différente de celle rencontrée dans le système brassé profond, où 
les nitrates ne sont jamais limitants (L'Helguen et al., 1995). 

FIGURE V. 9 : Variations saisonnières du rapport p-/p,,, pour les d~fférents composés azotés. 
a-nieutes 
b-ammonium 
c-urée 
d- nitrites 

- 
3 

Des rapports p, / pu;, voisins de  1 sont obtenus durant la majeure partie 

de l'année pour l'ammonium. Ils indiquent que les concentrations en ammonium sont 

suffisantes pour satisfaire la capacité d'absorption maximale du phytoplancton. Des rapports 

excédant 1.5 sont relevés uniquement en hiver, lorsque les teneurs sont inférieures à 
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0.20 pmol Nw+ A. A cette époque. les taux d'absorption sont très faibles et les rapports 

Pmax 1 p , doivent être considérés avec précaution. 
Les rapports p, 1 p - pour l'urée varient de 1.1 à 2.7. Ils sont 

habituellement supérieurs à 1 et ceci quelle que soit la concentration en urée. Les valeurs 

relativement élevées de ces rapports suggèrent que l'absorption de l'urée, contrairement à 

celle de l'ammonium, est rarement saturée par sa concentration. Les concentrations bien 

qu'elles soient toujours inférieures à 0.3 pmol N-urée A, sont néanmoins suffisantes pour 

satisfaire en moyenne 60% de la capacité d'absorption du phytoplancton. 

Pour les nitrites, ce rapport est nettement plus élevé que ceux des autres 

composés (moyenne 2.7), indiquant que l'absorption de ce composé est limitée fortement 

par sa concentration. C'est en particulier le cas après le développement printanier du 
phytoplancton où les concentrations en nitrites sont faibles et les rapports p &pmm sont 

supérieurs à 6. 

Nos résultats montrent que l'absorption des nitrates, des nitrites et à degré 

moindre celle de l'urée, est limitée en période estivale, par les faibles concentrations de ces 

composés dans la colonne d'eau. L'ammonium se maintient par contre, en été, à des 

concentrations suffisantes pour saturer le processus d'absorption de l'azote . La limitation en 
azote, introduite principalement par les nitrates, est donc levée par l'ammonium. 

IV.  2 .  INFLUENCE DE LA LUMIERE 

Dans le domaine brassé, un rôle essentiel a été attribué à la lumière comme 

facteur limitant la production phytoplanctonique (Grall, 1972 ; Wafar et al., 1983 ; 

L'Helguen et al., 1995). Dans ce système, le brassage permanent des masses d'eaux 

entraînent les cellules sans cesse à des niveaux photométriques différents et leur 

développement ne peut alors être relié, comme dans un système stratifié, à un niveau 

d'éclairement particulier de la zone euphotique ; L'éclairement dont bénéficie le 

phytoplancton correspond plutôt à l'intensité lumineuse moyenne disponible (Id dans la 
couche de mélange. Celle-ci peut être calculée à partir de l'équation de Sverdrup (1953) qui 

prend en compte le rayonnement solaire incident (&), le coefficient d'extinction vertical (k) 
et la profondeur de la couche de mélange (z). Elle s'écrit : 
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1, x (1-e-") 
1, = 

k x z  

Dans le domaine brassé peu profond de la Manche occidentale (couche de 

mélange égale à 22 m), le rayonnement solaire incident varie au cours du cycle saisonnier de 

170 à 1310 p E  /m2/s et le coefficient d'extinction vertical de 0.13 A 0.24 m-l. Dans ces 
conditions, l'intensité lumineuse moyenne disponible varie durant l'année de 40 A 
380 p E  lm2 /s et représente entre 17 et 35 % de k,. 

Nos résultats montrent, que dans le système homogène peu profond, les 

activités d'assimilation des différents composés azotés, et en particulier celles de l'azote 

considéré dans son ensemble, (Figure V. 10) sont reliées à la lumière, pendant la période de 

développement du phytoplancton, par une relation de type Michaelis-Menten ; l'activité 
maximale est obtenue lorsque la lumière est environ de 500 p E  lm2 /S. L'énergie moyenne 

disponible dans la colonne d'eau n'atteint pas ce seuil lors du cycle saisonnier et dans ce 

système, la lumière contrôle donc le développement du phytoplancton durant toute l'année. 
L'effet limitant de la lumière est confirmé par les corrélations existant entre les activités 

d'assimilation des différents composés azotés et la lumière moyenne disponible pour le 

phytoplancton (Figure V. 11 et V. 12). 

A 2 1 avril 

21 mai 

A 12 juin 

20 juillet 

FIGURE V .  I O :  Variations de I'activit4 d'assimilation de I'azote en fonction de I'intensit4 
d'éclairement durant la H o d e  de développement maximal du phytoplancton 
(avril à juillet). 
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FIGURE V .  I I  : Variations des activitks d'assimilation de l'ammonium et de I'urPe (taleurs intkgrkes 
sur la colonne dkau en mm01 N/mg Ch1 a /h) en fonction de la lumiére moyenne. 
pNH,+/Chla=4.4.1@5~(l ,J  +0.00048 ; ( n = 1 4  ; r = 0 . 9 3  . P<0.01)  
prPe/Chla=9.106x( i ,J+0 .00Q87 ; ( n = 1 4  ; r =  0.85 . P<0 .01)  
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FIGURE V .  12 : Variations des activités d'assimilation des nitrates et des nitrites (taleurs intégrkes sur la 
colonne d'eau en mm01 N/mg Ch1 a ni) en fonction de la lumière moyenne. 
pVO;/Chl a = 4.5.10Sx (lm) - 0.0013 ; (n = 12 ; r = 0.91 ; P <  0.01) 
pNOj /Chla= 5.106x(ïm) ; (n= 12 . r=0.92 ; P<0.01)) 
Les points du 12 juin et du 20 juillet n'ont pas été pris en compte dans le calcul des droites 
de regressions. Ces points ont été obtenus à une période où l'absorption des nitrates et des 
nitrites est limitée par la concentration dans le milieu. On remarquera que ce n W  pas le 
cas pour l'absorption de l'ammonium et de l'urée. 
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La limitation par la lumière est cependant peu marquée en été : 90 % de la 

capacité d'absorption est satisfaite lorsque la lumière moyenne (Im) est à son maximum. 
L'intiuence de ce facteur sur le processus d'absorption est d'autant plus marquée que le 

rapport entre la profondeur de la zone euphotique et celle de la couche de mélange est 
faible. Son rôle est déterminant dans le domaine brassé profond (L'Helguen et al., 1995). 

V . VARIATIONS VERTICALES DES TAUX D'ABSORPTION 

Les variations saisonnières verticales des taux d'absorption de l'ammonium, 

des nitrates, des nitrites, et de l'urée sont représentées sur la figure V.13. Le brassage des 

masses d'eau assure l'homogénéisation verticale du phytoplancton et s'oppose à 

l'établissement d'un gradient de sels nutritifs. Les variations verticales des taux d'absorption 

reflètent par conséquent uniquement les variations de l'intensité lumineuse. 

Quelle que soit l'époque de l'année, les taux d'absorption des composés 

azotés sont maximums en surface ou en subsurface, à une profondeur correspondant à 100 
ou 50 % de la lumière incidente. ils décroîent ensuite vers le fond. Les profils verticaux 

diffèrent cependant selon l'intensité de l'éclairement incident et la profondeur de la zone 
euphotique. Au printemps et en été, lorsque la zone euphotique atteint le fond, l'absorption 

est significative dans toute la colonne d'eau. En automne et en hiver, elle est limitée aux 

premiers mètres en raison de la plus faible épaisseur de la couche éclairée. 

Les variations verticales des taux d'absorption présentent également des 

différences selon les composés azotés. L'absorption des nitrates et des nitrites diminue plus 

rapidement que celle de l'ammonium et de l'urée avec la profondeur. Aux faibles intensités 

d'éclairement, l'absorption des nitrates est souvent très faible alors que celles de l'ammonium 

ou de l'urée restent élevées. Sur l'ensemble de l'année, l'utilisation des nitrates représente en 

surface 37 % de l'absorption totale, à mi profondeur 28 % et au fond 8 %, alors que la 

contribution de l'ammonium est respectivement de 44, 45 et 68 %. La proportion d'urée 

utilisée augmente également de la surface vers le fond (15, 20 et 21 % respectivement) alors 

que pour les nitrites, les variations ne semblent pas significatives. Ces résultats montrent 

clairement que les cellules phytoplanctoniques exposées à de faibles intensités lumineuses 

utilisent préférentiellement l'ammonium, et à un degré moindre l'urée, plutôt que les nitrites 

et les nitrates. La plus grande dépendance de l'absorption des nitrates vis à vis de la lumière 

a souvent été signalée (MacIsaac et Dugdale, 1972 ; Cochlan, 1986 ; Martinez et al., 1987 ; 

Muggli et Smith, 1993). Les rapports, entre les taux d'absorption mesurés la nuit et le jour 
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FIGURE V .  13 :  Variations verîicales des taux d'absorption des diflrents composés azotés 
(en pmol N /ï h). 
cercles pleins : absorption des niirates 
carrés vides : absorption de i'ammonium 
carrés pleins : absorption de l'urée 
cercles vides : absorption des niîrites 

déterminés à 50% de la lumière incidente de surface confortent ces résultats 
((pnuit 1 pjour) moyen = 0.52 ; 0.50 ; 0.30 ; 0.27 respectivement pour l'ammonium, l'urée, les 

nitrates et les nitrites). Plusieurs auteurs ont également observé que l'absorption des nitrates 

est beaucoup plus sensible aux variations d'intensités lumineuses associées au cycle 

journalier que celles de l'ammonium et de l'urée (Nelson et Conway, 1979 ; Probyn, 1988 ; 

Glibert et Garside, 1992). La plus forte dépendance de I'absorption des nitrates vis à vis de 
I'itensité d'éclairement est liée probablement au fait que la réduction intracellulaire des 

nitrates est un processus strictement dépendant de l'énergie lumineuse (Syrett, 1981). Le 

mécanisme biochimique exact par lequel la lumière régule l'absorption des nitrates est mal 

connu. Il semblerait toutefois que la présence d'ATPase spécifique, localisée dans la 
membrane cellulaire d'un grand nombre de cellules phytopianctoniques (Falkowski, 1975), 

soit à l'origine du couplage entre l'absorption des nitrates et la lumière. L'influence de la 

lumière sur les taux d'absorption dépend également des espèces (Paasche et al., 1984). Les 

diatomées, par exemple, seraient plus dépendantes de l'intensité d'éclairement que les 

flagellés. 
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Au printemps et en été, les taux d'absorption plus faibles mesurés à 100 % 

qu'a 50 % de la lumière incidente traduisent la photo-inhibition. Ceci peut être une réalité du 

système. Elle peut aussi correspondre a un artéfact de manipulation. Lors des incubations, 
les cellules phytoplanctoniques prélevées en surface sont maintenues de manière artificielle 
plusieurs heures (3 à 4 heures) a de fortes intensités lumineuses. 

VI. CONCLUSIONS 

Dans les systèmes côtiers, l'utilisation de l'azote lors du cycle saisonnier est 

fortement influencée par le régime de mélange vertical et la profondeur de la colonne d'eau : 
Dans les systèmes stratifiés, la stabilité verticale des masses d'eaux, associée 

au réchauffement des eaux de surface, permet un développement rapide du phytoplancton 

au printemps ; le maximum d'absorption, observé à cette époque, repose pour l'essentiel sur 

l'utilisation du stock hivernal de nitrates (Sahlsten et al., 1988 ; Kanda et al., 1990). Après 

la floraison printanière, qui correspond généralement au développement des diatomées, 

l'absorption diminue rapidement en raison de l'épuisement des nitrates dans la couche de 

surface. (Walsh et al., 1986 ; Kanda et al., 1990). En période estivale, l'absorption est basée 
pour l'essentiel sur l'utilisation d'ammonium et d'urée, issus du recyclage au sein de la zone 

euphotique (Sahlsten et al., 1988). La population phytopianctonique est à cette époque 
dominée par les flagellés. 

Dans les systèmes homogènes, deux cas de figures peuvent être distingués 

selon la hauteur de la colonne d'eau brassée : 

Dans le secteur ou la colonne d'eau brassée est importante (z> zone 

euphotique), le développement du phytoplancton est marqué par un maximum unique qui 

s'étend durant toute la période estivale. A I'iverse du système stratifié, les nitrates sont 

assimilés, non seulement au printemps mais également en été et en automne. L'azote 

régénéré, en particulier l'ammonium, est utilisé de manière importante dès le début du 
développement phytoplanctonique et son utilisation demeure élevée jusqu'en automne. La 

contribution des nitrates a la nutrition du phytoplancton diminue au cours de l'année, alors 

que celle de l'azote régénéré augmente. Ce changement de source d'azote s'effectue 

progressivement et n'aboutit pas, au contraire du régime stratifié, a une utilisation quasi- 

exclusive des formes d'azote régénéré. Dans ce secteur, les concentrations en azote se 

maintiennent à des teneurs suffisantes durant toute la période de développement du 

phytoplancton pour ne pas limiter l'absorption. Cette dernière est par contre fortement 
limitée au cours de l'année par le faible niveau moyen d'éclairement dans la colonne d'eau. 
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Dans le secteur où la couche de mélange est réduite (z  < zone euphotique), 
nos résultats montrent un cycle de production phytoplanctonique original. L'absorption de 

l'azote est maximale au printemps et est basée majoritairement sur l'utilisation de 
l'ammonium. Après la floraison printanière, elle se maintient à des taux élevés. Les teneurs 

en ammonium sont suffisantes pour satisfaire la capacité d'absorption maximale du 

phytoplancton et leur assimilation est importante. Les teneurs en nitrates sont faibles et leur 

absorption réduite. Dans ce système, la limitation introduite par les nitrates est levée par 

l'ammonium. Ceci contraste avec le domaine brassé profond dans lequel les nitrates ne sont 
jamais limitants. A la fin de l'été, alors que les concentrations en nitrates sont relativement 
élevées, l'absorption de ce composé reste faible en raison de l'effet inhibiteur de 
l'ammonium. Dans ce système, la lumière contrôle le développement du phytoplancton toute 

l'année. L'effet de la lumière est cependant moins marqué que dans le domaine brassé 

profond. 11 est d'autant moins important que le rapport entre la profondeur de la zone 

euphotique sur celle de la couche de mélange est élevé. 
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REGENERATION DES COMPOSES AZOTES 

1. REGENERATION DE NH f 

1 . 1 .  VARIATIONS SAISONNIERES DES TAUX DE REGENERATION 

La figure VI.1 présente l'évolution saisonnière des taux de régénération de 

l'ammonium à la profondeur correspondant à 50 % de i'intensité d'éclairement incident. La 

régénération a été mesurée sur des échantillons préfiltrés à 200 pm et représente par 

conséquent l'activité de régénération des microhétérotrophes. Les taux varient fortement au 
cours de Vannée (de 0.0004 à 0.0290 pmol NH4+ A /h). Durant la période hivernale, ils sont 

faibles (0.0018 pmol NH4+ IVh en moyenne) et dépassent rarement 0.0050 pmol NH4+ A /h. 
Ils augmentent dès le début du printemps, d'abord lentement, puis plus rapidement à partir 

FIGURE VI. 1 : Variations saisonni8res des taux de r8gdndrotion de I'ammonium (en pmol NH,+A DI) de 
la classe de taille < ZOO pm. 

- 125 - 
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de la fin du mois d'avril. Ils atteignent un maximum à la fin du mois de mai 
(0.0290 pmol NH4+n /h). La régénération de I'ammonium se maintient à des taux 
relativement élevés au mois de juin et de juillet (0.0150 pmol NH4+ A /h en moyenne). A 
partir du mois d'août, l'ammonium n'est que peu régénéré dans la colonne d'eau et des taux 

comparables à ceux reportés en période hivernaIe sont observés. 

Les taux de régénération, sont relativement faibles comparés à ceux reportés 

dans d'autres systèmes marins (Tableau VI. 1). Cependant, la régénération concerne toute la 

colonne d'eau ; elle est par ailleurs active sur plusieurs mois (quatre mois environ). Calculée 

sur une base annuelle et intégrée de  la surface au fond, la régénération par les 
microhétérotrophes s'avère importante (Chapitre W.II.2). 

1 . 2 .  POPULATIONS PLANCTONIQUES RESPONSABLES DE LA RECENERATION 

DE NHq+ 

1.2. 1 . Importance des différentes classes de taille 

Les contributions à la régénération de I'ammonium des classes de taille 
200 - 15 pm, 15 - 1 pm et < 1 pm sont présentées mois par mois sur la figure Vi.2. Sur une 

base annuelle (Tableau VI.2), la régénération de ce composé est associée pour 47 % à 

I'activité des organismes de taille comprise entre 200 et 15 pm et, pour 32 % à celle des 

organismes de taille comprise entre 15 et 1 Fm. La contribution moyenne de la classe 

inférieure à 1 pm est plus faible : 2 1 % de I'ammonium régénéré est attribué à cette fraction. 
Au cours de l'année, la contribution des différentes classes de taille à la 

régénération de l'ammonium présente des variations très marquées (Figure Vi.2). Celle du 

microplancton est minimale en hiver (22 %). Elle atteint 50 % au printemps et demeure 
importante en été et en automne (43 et 59 % respectivement). 70 % en moyenne de 

I'activité de régénération est attribuée en hiver au nanoplancton. La contribution du 

nanoplancton à la régénération varie au cours du printemps de 23 à 72 %. Elle est faible en 

été (16 % en moyenne) et très variable en automne (entre 13 et 44 %). La proportion 

d'ammonium régénéré par le picoplancton représente au cours de I'année entre O et 45 % 

(Figure Vi.2~).  Son rôle s'avère particulièrement marqué en été, durant lequel 40 % de la 

régénération est effectuée dans la fraction < 1 pm. 
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TABLEAU V I .  1 : Taux de régénération de I'ammonium (en pmol NH4+il /h) dans les systèmes estuariens. 
cdtiers et océaniques. 

Harrison et al., 1983 

0.000 - 0.262 Wheeler et Kirchman, 1986 

Cochlan, 1986 

Baie de Laholm 0.012 - 0.091 

N.0 M&it&rade 0.005 - 0.050 Selmer et al.. 1993 

Baie Atlantique sud 0.075 - 0.875 Hanson et Robertson, 1988 

Reef & Davies 0.001 - 0.011 Hopkinson et al., 1987 

Manche occidentale 0.000 - 0.027 Le Corre et al., 19% 

Manche occidentale 0.000 - 0.029 nos travaux 

TABLEAU VI. 2 : Contribution relative (en %) du micro- (200 - 15 pm). du nano- (15 - 1 pm) et du 
picaplancton (< 1 pm) à la régénération de NH4+ aux différentes misons. 
les gammes de variations sont données entre parenthèses. 

Sy~tè?ne.S 0~éaniqUe~ Mer des Sargasses 

Courant algérien 

0.002 - 0.065 

0.000 - O. 167 

Glibert et al., 1982 

Gentilhomme, 1992 

- 
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FIGURE W. 2 2: Variations saisonni$res des taux de régénkration de l'ammonium des diffirentes 
classes de taille de la population planctonique (en % de la regendration totale). 
a- taille 200 - 15 pm 
b- taille 15 - 1 pm 
c- taille < l pm 



régénération des composés azotés 

1 . 2 . 2 .  Rôle des des différents organismes 

La régénération de l'ammonium par les microhétérotrophes résulte de 

l'activité des métazoaires, des protozoaires et des bactéries (voir pour une revue 
bibliographique Harrison, 1992). Peu de métazoaires ont été dénombrés dans la fraction 

< 200 Pm. Ceci suggère que l'essentiel de la régénération de I'ammonium par les 

microhétérotrophes est associé, dans le système homogène peu profond, à l'activité des 

protozaires (microflagellés et ciliés) et des bactéries. 

Les microflagellés ont généralement un rôle prépondérant dans la 

régénération de l'ammonium (Paasche et Kristiansen, 1982b ; Probyn, 1987). Dans le 

système étudié, aucune corrélation n'a été mise en évidence entre les taux de régénération de 

I'ammonium et le nombre de microflagellés (figure VI.3). Nos résultats montrent que 68 % 

des flagellés sont dénombrés dans la fraction < 15 Pm (Chapitre IV.Ii.5). L'existence de 

fortes teneurs en chlorophylle a dans cette classe de taille, ainsi que la forte absorption 

d'azote par le nanoplancton, suggère que les microflagellés sont principalement de nature 

autotrophe. Cette prédominance des formes autotrophes a déjà été observée par Selmer et 

al. (1993) en Méditérranée. Joint et Williams (1985) ont montré également que plus de 

0.oooo 4 . 
0.00 0.50 1 .O0 1.50 2.00 2.50 3.00 

flagellés ( 10 cellules/l) 

FIGURE Ki. 3 : Variations des taux de rPgPn&ration de I'ammonium (< 200 pm) en fonction du nombre de 
jlagelIPs (< 200 pm) 
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90 % des microflagellés sont sous cette forme dans le secteur adjacent de la Mer Celtique. ii 
semble donc, au vu de ces résultats, que les microflagellés, dans le système étudié, utilisent 

I'ammonium plutôt qu'ils ne le produisent. Si la production d'ammonium par les 
microflagellés est vraisemblablement faible au cours du cycle saisonnier. ces 
microorganismes peuvent par contre être utilisés par ceux des échelons supérieurs, tels que 
les ciliés (Rassoulzadegan et al., 1988), et doivent alors intervenir indirectement dans le 

recyclage de l'azote. 

Une corrélation significative (r = 0.86 ; P < 0.01) a été mise en évidence 

entre les taux de régénération et le nombre de ciliés (Figure VI.4) ; ce résultat suggère que 
ces organismes jouent un rôle important dans le recyclage de I'amrnonium. ii va à l'encontre 

ciliés (ceUules/l) 

FIGURE W. 4 :  Variations des taux de régénération de l'ammonium (< 200 pm) en fonction du 
nombre de ciliés (< 200 pm). 
RNH,+ = 5.25.106~ (ciliés) + 0.0041 ; (n = 12 ; r = 0.86 ; P < 0.01) 

de ceux obtenus par Paasche et Kristiansen (1982b) dans les eaux côtières de Norvège ; ces 

auteurs attribuent en effet moins de 10 % de l'excrétion du microzooplancton aux ciliés. ii a 
cependant été mis en évidence que ces organismes excrétaient l'ammonium à des taux 

élevés, après ingestion de cellules phytoplanctoniques ou de bactéries (Fenchel, 1987, 
Ferrier-Pages et Rassoulzadegan, 1994). Ainsi, le cilié Tintimopsis vascula peut excréter 
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I'ammonium à un taux moyen de 70 pg h (Verity, 1985). En appliquant le taux obtenu par 
cet auteur, la régénération de I'ammonium par les ciliés atteint au mois de mai, alors que la 
régénération est maximale, 0.0198 pmol NH4+ A /h, soit 85 % de I'ammonium produit par 

les microhétérotrophes à cette époque. Sur une base annuelle, la régénération de 

l'ammonium par les ciliés représente, selon ce calcul, 59 % de l'ammonium produit par le 

microzooplancton (0.0054 pmol NH4+ A h ) ,  et 50 % de I'ammonium régénéré par la 

fraction de taille 15-lpm (0.0025 pmol NH4+ A h ) .  Ces valeurs sont comparables à celles 

obtenues par Pierce et Turner (1992) et Nielsen et Kiorboe (1994) qui montrent que les 
ciliés peuvent consommer et excréter entre 40 et 60 % de la production primaire dans les 

eaux côtières. 

Les taux de régénération mesurés dans la fraction < 1 pm sont corrélés 

avec le nombre total de bactéries (r = 0.95 ; P < 0.01 ; Figure VI.5). Ce résultat suggère que 

l'activité hétérotrophe dans cette classe de taille est, pour l'essentiel, de type bactérien, 

conformément à ceux déjà obtenus sur la régénération de l'ammonium par Probyn (1987), 
Hanson et Robertson (1988) et Selmer et al. (1993). La production d'ammonium par la 

fraction < 1 pm étant sur une base annuelle relativement faible, il semble donc, que dans les 

eaux peu profondes de la Manche occidentale, les bactéries n'aient qu'un rôle mineur, du 

moins directement, dans la régénération de ce composé. Cette faible contribution des 

bactéries à la production d'ammonium est .en accord avec les études déjà effectuées sur une 

base annuelle dans les systèmes côtiers (Glibert, 1982 ; Paasche et Kristiansen, 1982b). 

Certains travaux ont cependant montré que ces organismes peuvent être d'importants 

producteurs d'ammonium (Harrison, 1978 ; Harrison et al., 1983 ; Selmer et aL, 1993). 

Dans notre cas, la forte proportion d'ammonium régénéré en été par la classe de taille 
< 1 pm (40 % en moyenne de la régénération de I'ammonium) est liée à un accroissement 

important du nombre de bactéries dans le milieu ; leur développement s'intensifie à cette 

époque vraisemblablement en raison d'une augmentation de la matière organique dissoute 

provenant d'une part, de l'exudation par le phytoplancton lors de la photosynthèse, d'autre 

part, de la dégradation de la matière organique particulaire produite au printemps. Cette 

augmentation de la régénération de l'ammonium par les bactéries suit souvent un 

développement intense de diatomées (Glibert et al. 19821, ; Harrison et al., 1983). En 

automne, la production d'ammonium par la fraction < 1 pm est par contre réduite, bien que 

les densités bactériennes soient importantes. Ceci doit être relié au fait qu'une forte 

proportion de bactéries (40 % environ) est fixée, à cette époque, sur des agrégats de taille 

supérieure à 0.7 pm (porosité des filtres GF/F utilisés lors des filtrations). Ces bactéries 

fixées, qui déploient habituellement une activité souvent supérieure à celle des bactéries 
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libres (Kirchman et Mitchell, 1982 ; Pearl et Merkell, 1982, Griffith et al., 1994), n'ont pas 
été prises en compte dans nos mesures de régénération dans la fraction < 1 )im et les taux 

de régénération bactériens peuvent donc être fortement sous-estimés. 

O 5MMO 100000 150000 200000 250000 300000 

bactéries < 1 pm (cellules/ml) 

FIGURE M .  5 : Variations des taux de régénération de l'ammonium (< 1 pm) en fonction du nombre 
total de bactéries (< 1 pm). 
RNH,+ = 3.07. IO% x (bactéries) - 0.00044 ; (n = I O  ; r = 0.95 ; P < 0.01) 
Les résultats obtenus en octobre et novembre n'ont pas été pris en compte dans la 
détermination de la droite de régression. @oir texte pour explication). 

Les taux de régénération de l'ammonium dans la fraction < 200 Pm sont 
également fortement corrélés avec le nombre de bactéries libres (r = 0.79 ; P < 0.01, 

Figure VI.6) suggérant que les bactéries peuvent aussi participer indirectement à la 
regénération de I'ammonium. Leur importance dans le recyclage de l'azote est liée à leur 

prédation par les protozoaires (Azam et al., 1983 ; Sherr et al., 1984 ; Andersen et Fenchel, 

1985). D'après Coffin et Sharp (1987), les protozoaires consommeraient près de 95 % de la 

production bactérienne et excrèteraient ensuite l'ammonium. Parmi les bactérivores, les 
flagellés hétérotrophes et les ciliés sont considérés comme les principaux prédateurs 

bactériens dans le milieu marin (Rivier et al., 1985 ; Sherr et al., 1986 ; Sherr et Sherr, 

1987 ; Sherr et al., 1989 ; Solic et Krstulovic, 1995). Dans le système homogène peu 

profond de la Manche occidentale, il semble que ce soit les ciliés, plutôt que les 

nanoflagellés, qui exercent l'essentiel de l'activité de broutage sur les bactéries. La forte 
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production d'ammonium attribuée aux ciliés est donc liée aux relations trophiques (relations 
proies-prédateurs) qui s'établissent entre les ciliés, les nanoflagellés et les bactéries. Le rôle 
prépondérant de la chaîne microbienne (Azarn et al., 1983) constitue l'une des originalités 
du sytème brassé peu profond de Manche occidentale. Les processus conduisant à sa mise 

en place et à son développement sont examinés dans le chapitre W. 

0.0000 

O 50000 1000M) 1HX)o 2MXXW) 250000 MOOOO 

bactéries libres (cellules/ ml) 

FIGURE VI.6 : Variations des toux de régénération de I'ammonium (< 200pm) en fonction du 
nombre de bactéries libres (< 200 pm) 
RNH,' =8.59.108x(bactéries) + 0.0023 ; (n = 1 2  ; r=O.79 ; P<0 .01)  

1 . 3 .  VARIATIONS VERTICALES DES TAUX DE REGENERATION DE N H ~ +  

Les taux de régénération de l'ammonium présentent généralement un 

maximum en surface ou en subsurface (à une profondeur correspondant à 100 % ou 50 % 

de l'éclairement incident) ; ils diminuent ensuite progressivement avec la profondeur 
(Figure VI.7). Des différences existent néanmoins selon les saisons. Au début du printemps. 

les variations verticales des taux de régénération de l'ammonium sont marquées. Les taux en 

surface (ou en subsurface) sont nettement supérieurs à ceux observés en profondeur. A la 

fin du printemps et au début de l'été, la régénération s'effectue à des taux comparables sur 

l'ensemble de la colonne d'eau. A la fin de l'été et au début de l'automne, elle est maximale 
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FIGURE VI. 7 : variations verticales des taux de régénération de l'ammonium (en pmol NH,+/l /h) de la classe 
de taille < 200 pm. 
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en surface et insignifiante en dessous de 10 mètres. En automne et en hiver, les variations 

verticales des taux de régénération sont similaires à celles observées au début du printemps ; 
les écarts entre les taux en surface et ceux mesurés aux faibles intensités lumineuses sont 

cependant plus faibles que ceux observés sur ces pronls. 
Les variations verticales des taux de régénération suivent les variations de la 

production phytoplanctonique. De tels résultats ont déjà été signalés dans d'autres 
écosystèmes côtiers (Harrison et al., 1983 ; Probyn, 1987). La régénération plus importante 

d'ammonium aux faibles profondeurs traduit vraisemblablement une réponse rapide de la 

chaîne microbienne à un accroissement des substrats organiques provenant de l'activité 

phytopianctonique. 

1 . 4 .  VARIATIONS NYCTHEMERALES DES TAUX DE REGENERATION DE NHq+ 

Les taux de régénération de l'ammonium varient au cours du cycle 

nycthéméral (Tableau VI.3) : les taux mesurés la nuit sont inférieurs à ceux observés le jour 

durant la majeure partie de l'année. La réduction de la régénération la nuit est cependant 

relativement faible (de l'ordre de 25 % en moyenne) et peu variable au cours du 

TABLEAU M. 3 : valeurs des rapports entre les taux de régénération de NH,+ (en pmol NH,+A/h) 
mesurés Ie jour et et ceux mesurés la nuit. 

cycle saisonnier. Le rapport huit / Rjmr varie également peu avec la profondeur de la 

colonne d'eau. La diminution de la régénération au cours de la nuit a rarement été mise en 
évidence. La plupart des études ont montré que la régénération la nuit était supérieure ou 
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équivalente à celle mesurée le jour (Caperon et al., 1979 ; Glibert, 1982 ; Selmer, 1988 ; 
Wheeler et al., 1989). Cette intensification de la régénération au cours de la nuit a été 
attribuée à la migration verticale du zooplancton (Gtibert, 1982). Dans notre cas, les 

variations journalières de la régénération de l'ammonium ont été déterminées sur des 

échantillons prélevés au lever du soleil. En outre, le zooplancton a été retiré de nos 

échantillons. Les variations journalières des taux de régénération ne peuvent donc pas être 

liées à une migration de ces organismes et la d i i u t i o n  de la régénération de l'ammonium 

au cours de la nuit doit plutôt correspondre à une diùninution de la quantité de substrat 
disponible pour les microhétérotropheq associée à une activité phytoplanctonique réduite. 

1 . 5 .  COUPLAGE ENTRE L'ABSORPTION ET LA RECENERATION DE NH4+ 

Différents travaux sur la dynamique de l'azote dans le milieu marin ont mis en 

évidence une prédominance des processus de régénération sur les processus d'absorption 
(Harrison, 1978 ; Cochlan, 1986 ; Owens et al., 1986 ; Hanson et Robertson, 1988). 

D'autres ont montré que les deux flux sont équilibrés (Harrison, 1978) ou au contraire, que 
l'absorption excède la régénération (Caperon et al., 1979 ; Hamson et al., 1983 ; La Roche, 

1983 ; Hanson et Robertson, 1990, Le Corre et al., 1996). Cependant, tous ces travaux 
soulignent le couplage étroit qui existe entre l'activité de régénération des 
microhétérotrophes et la production phytoplanctonique. Une corrélation significative 

(r = 0.88 ; P < 0.01) entre les taux de régénération et d'absorption (mesurés à 50 % de la 

lumière incidente de surface) est également obtenue dans le domaine brassé peu profond 

(Figure VI.8). Le rapport entre l'absorption et la régénération (p/R = 1.99) indique que dans 

ce système, l'absorption excède la régénération. L'accumulation de l'ammonium dans la 

colonne d'eau au printemps semble pourtant indiquer une prédominance de la régénération. 
Un bilan annuel des flux d'ammonium a été réalisé (Chapitre W.I.2) ; il prend en compte les 

variations verticales (profondeur) et temporelles (nychtémérales et saisonnières) des taux 
d'absorption et de régénération. Dans ce bilan, les processus d'absorption demeurent 

dominants (p/R = 1.65). D'autres sources d'ammonium, telles que l'excrétion du 

macrozooplancton, les apports par le sédiment ou par les rivières doivent alors être 

considérés. Ces sources d'azote sont examinées en détail dans le chapitre W.I.2. 
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FIGURE VI .8 : Variations des taux d'absorption de l'ammonium (< 200 pm) en fonction des taux de 
rdgénération de I'ammonium (< 200 pm) d 50 % de la IumiPre incidente de surface. 
pNH,+ = 1 . 9 9 ~  W H , + )  + 0.0007 ; (n = 14 ; r = 0.88 ; P <  0.01) 

II. REGENERATION DES NO2- ET NOS- 

Les taux de régénération des nitrites et des nitrates ont été déterminés pour 

des échantillons prélevés à la plus faible intensité lumineuse dans la colonne d'eau ; les taux 
de nitrification ainsi obtenus représentent des taux maximums, la lumière ayant un effet 

inhibiteur sur la nitrification (Olson, 1981a ; b ; Homgan et al., 1990). D'autres mesures ont 

également été réalisées à différentes profondeurs photométriques aîïn d'étudier l'effet de la 

lumière sur la formation de nitrites et de nitrates. 

II .  1 . REGENERATION DES NO2- 

Les taux d'oxydation de l'ammonium ont été déterminés entre les mois de 

juillet et de décembre (Figure VI.9); ils varient entre 0.0006 et 0.0065 pmol NOz-A /h. Les 

taux sont faibles en été et maximums en automne. Ils sont comparables aux taux 
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généralement reportés dans la littérature pour les eaux catières mais sont très inférieurs à 

ceux obtenus en zone estuariennes ou en rivières (Tableau Vi.4). 

FIGURE W .  9 : Variations des taux de régénération des nitrites (en pmol NOyfl AI) ditenninés aux 
intensités d'éclairement minimales dans la colonne dkau. 

L'intensité de la nitrification peut être influencée par la lumière (Olson, 

1981a ; Lipschultz et al., 1985 ; 1986 ; Ward, 1987 ; Homgan et al., 1990), les 

concentrations en ammonium (Hashimoto et al., 1983 ; Ward et al., 1984) ou encore les 

teneurs en oxygène (Goreau et al., 1980 ; Lipschultz et al., 1985). Dans le secteur étudié, 

des sous-saturations en oxygène sont mesurées au cours de l'année (figure IV.3), mais les 
concentrations sont toutefois toujours suffisantes (> 5.5 ml A) pour ne pas limiter le 

processus de nitrification. 
L'influence de la lumière sur l'activité des bactéries nitritantes a été étudiée en 

examinant les variations des taux d'oxydation de l'ammonium en fonction de l'intensité 

d'éclairement dans la colonne d'eau (Figure Vi.10). Les taux d'oxydation maximums sont 

obtenus aux très faibles intensités lumineuses et à l'obscurité. L'intensité d'éclairement pour 

laquelle la production de nitrites est réduite de 50 % (50 FE /mZ/s) est comparable aux 

constantes de demi-saturation reportées dans la littérature (Olson, 1981b ; Lipschultz et al., 
1985). La photoinhibition est totale pour des intensités voisines de 600 pE /m2/s. Des 

valeurs similaires ont été reportées par Lipschultz et al. (1985) dans la rivière Delaware. La 
diminution de l'éclairement incident semble donc l'une des raisons principales pour lesquelles 

l'oxydation de l'ammonium s'intensifie à la fin de l'été dans la colonne d'eau. La régénération 

des nitrites est également plus élevée la nuit que le jour (Tableau V.5). La réduction de 

l'activité nitritante durant le jour (41 à 59 % de l'activité nitritante durant la nuit, moyenne : 

48 %) doit aussi être attribuée à la photoinhibition. Cet effet de la lumière sur l'oxydation de 

l'ammonium a maintes fois été mis en évidence dans le milieu marin (Homgan et al., 1981 ; 
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Olson, 1981% b ; Codispoti et Christiansen, 1985 ; Lipschultz et al., 1985 ; Ward, 1985 ; 
Homgan et Springer, 1990). Le mécanisme d'inhibition a cependant été peu étudié jusqu'g 
présent, il semblerait néanmoins qu'eue soit due aux rayons ultra-violets (Hooper et Terry, 
1974). 

C h  de Washington Ward et al., 1984 

Baie de Californie 

Baie de Californie 

0.010 - 0.120 Ward et Kilpatrick, 1990 

Manche occidentale 

Manche occidentale nos travaux 

Pacifique tropical S Lipschultz et al., 1990 

Ward et al., 1989 

Front Alm&ia43ran 

TABLEAU W. 4 4: Taux de rdgdndration des nitrites (en pmol NOjd 4) dans les systèmes cBtiers et 
ocdanigues. 
* taux obtenu jmr la technique N-Srve. 

TABLEAU W .  5 : Rapports entre les taux de rPgkndration des NO2- (en pmol NO;/I/n) le jour et la 
nuit. Les taux reportes correspondent aux valeurs moyennes dans la colonne d'eau. 

- 139 - 
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FIGURE W. 10 : Variations des taux de régénération des nitrites en fonction de la lumiére. 

La diminution des concentrations en ammonium au mois de septembre 

coïncide avec un accroissement des taux de nitrification. Aucune relation entre les teneurs 

en ammonium et la production de nitrites n'est cependant observée au cours de l'année. Ceci 

résulte vraissemblablement d'une compétition entre les bactéries et le phytoplancton pour 

l'utilisation de l'ammonium. La production de nitrites varie habituellement en fonction de la 

concentration en substrat selon une relation de type Michaelis-Menten et des constantes de 

demi-saturation comprises entre 2 pmol A et 1 mm01 A ont été reportées en milieu de 

culture (Carlucci et Stnckland, 1968 ; Hyman et Wood, 1983). Par contre, des valeurs 

beaucoup plus faibles (de 0.02 à 0.1 pmol A) sont généralement obtenues pour des 
populations naturelles de bactéries (Oison, 1981a ; Ward, 1986). Dans le système étudié, les 

concentrations en ammonium sont supérieures durant toute I'année à 0.15 pmol MI4+ A et 
ne semblent pas limitantes pour l'oxydation bactérienne. Nos résultats montrent donc que 

l'oxydation de l'ammonium dans les eaux brassées peu profondes de la Manche occidentale 
est contrôlée principalement par la lumière. 
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1 . 2 .  REGENERATION DES NO j 

Des concentrations en nitrates supérieures à 1  mol A sont observées à la fin 
de I'été dans le système homogène de la Manche occidentale (Wafar et al., 1983). Les 

nitrates peuvent résulter à cette époque d'une utilisation incomplète du stock hivernal lors 

du développement printanier du phytoplancton ; ils peuvent aussi être produits sur place par 
nitrification. L'augmentation des concentrations en nitntes associée à une diminution du 

niveau d'éclairement semble en effet favorable à une production de nitrates par oxydation 

des nitrites. 

Les taux d'oxydation des nitntes ont été mesurés entre les mois de mai et de 
décembre. Ils varient de 0.0002 à 0.0521 pmol NO3- /I /h (Figure W. 11). Au mois de mai, 

les bactéries nitratantes produisent 0.0025 pmol NO3- A /h. Ce résultat est tout à fait 

original, une production de nitrates par oxydation des nitntes n'ayant jamais été mise en 

évidence dans ce système à cette époque de l'année. Le stock hivernal et les apports 

benthiques étaient en effet jusqu'à présent considérés comme les seules sources de nitrates 

pour le phytoplancton. La régénération des nitrates n'est pas significative au mois de juillet. 

Elle s'intensifie à partir du mois d'août parallèlement à celle des nitrites. Les taux 

d'oxydation des nitrites sont maximums au mois de novembre, un mois après ceux de 

l'ammonium. Les taux d'oxydation des nitrites se situent dans la gamme des taux reportées 

pour les systèmes côtiers (Tableau W. 10). ils sont par contre plus faibles que ceux obtenus 

dans les rivières ou les estuaires. 

FIGLlRE W. I I  : Variations saisonniPres des toux de rbgéndration des niirates (en pmol NO@/?#) 
détemines aux intensifes minimales dans la colonne d'eau. 
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TABLEAU M .  I O :  Taux de réghnération des niirates (en pmol NO,-Ab) dans les systèmes côtiers et 
océaniques. 

taux obtenus par la technique N-Serve. 

Type de  système 

Estuaires-Rivières 

systèmes côtiers 

Systèmes océaniques 

L'influence de la lumière sur I'oxydation des nitntes peut être mise en 

évidence par les variations nycthémérales des taux d'oxydation. Comme dans le cas de 
I'oxydation de l'ammonium, les taux d'oxydation des nitrites la nuit apparaissent 

systématiquement plus forts que les taux d'oxydations mesurés le jour (Tableau VI.ll). 

L'augmentation de I'oxydation des nitntes la nuit (de 25 à 70%, moyenne : 50%) est 

cependant plus variable durant l'année que celle observée dans le cas de I'oxydation de 

l'ammonium. 

TABLEAU M .  11 : Valeurs des rapports enire les taux de réghnt+ation des NO3- (en pmol NO,-il 41) 
mesurés le jour et ceux mesurés la nuit. 
Les taux reporths correspondent aux valeurs moyennes dans la colonne d'eau. 

Zones d'étude 

Delaware 

Prwidenœ 

"Plume" du Rhane 

Baie de Californie 

Mer baltique 

Baie de Narragansetî 

Manche occidentale 

Pacifique sud tropical 

Courant algérien 

Front Alména4ran 

R NO3- 

O - 6.480 
0.040 - 11.20* 
0.140 - 1.100* 

0-0.100 

0.001 - 0.280 
0.020 - 0.980* 
O - 1.250 
O - 0.250 

0.041 - 0.316 
0.002 - 0.010* 

auteurs 

Lipbchultz et al., 1986 

Berounsky et Nixon, 1993 

Bianchi et al., 1994a 

Ward, 1987 

Enocksson, 1986 

Berounsky et Nixon, 1993 

nostravaux 

Lipschultz et al., 1990 

Gentilhomme, 1992 

Bianchi et al., 1994b 
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Nos résultats montrent également que l'oxydation des nitrites diminue 
rapidement lorsque l'intensité lumineuse augmente dans la colonne d'eau (Figure W.12). 

Elle est réduite de 50 % à une intensité voisine de 20 pE lm2 1s. Cette valeur est environ 

deux fois plus faible que celle nécessaire pour inhiber, au même degré, l'oxydation de 
l'ammonium. Elle indique que la deuxième étape de la nitrification est plus sensible à 

l'intensité d'éclairement que la première. Cette plus grande sensibilité des bactéries 

nitratantes vis a vis de la lumière serait due à une teneur plus faible en cytochrome c chez 
Nitrobacter que chez Niîrosomonus (Olson, 1981a). Le niveau d'éclairement élevé au mois 

de juillet peut alors expliquer en partie l'absence d'activité nitratante à cette époque de 

l'année. 

m.. 

FIGURE ff . 12 : Variations des taux de régénération des nilrates (en p m l  NO,-fl h) en fonction de la 
lumiére. 

Les taux d'oxydation des nitrites augmentent avec la concentration en 

substrat dans la colonne d'eau en suivant une courbe de type Michaelis-Menten 

(Figure W.13). 50 % de l'oxydation maximale est obtenue pour une concentration en 

nitrites de 0.05 pmol NOf A (constante Ks) La valeur de la constante K, est du même 

ordre de grandeur que celle obtenue par Olson dans les eaux subtropicales 

Ws = 0.07 pmolNOZ-A, Olson, 1981a). Les faibles concentrations en nitrites 



CHclPllTE VI régénération des composés azotés 

(<0.05 pmol NOy A) durant toute la période estivale limitent par conséquent la formation 

de nitrates. 

NO; (pmoM) 

FIGURE Vï . 13 : Variations des taux de régénération des niirates (en pmol NO,-4 /h/ en fonction de la 
concentration en nitrite. 

I n .  CONCLUSIONS : 

Le système homogène peu profond de la Manche occidentale présente, et 

c'est l'une de ses particularités, une forte régénération en ammonium. La régénération est 
maximale au printemps et demeure élevée en été. L'ammonium est régénéré principalement 

dans les fractions 200 - 15 pm (40 % de la régénération par les microhétérotrophes) et 

15 - 1 pm (40 '%O) et à un degré moindre dans la fraction < 1 pm (20 %). La production 

d'ammonium dans les classes de taille 200 -15 pm et 15 - 1 pm est associée à celle des 

protozoaires, en particulier des ciliés. La régénération de l'ammonium dans la fraction 

<1 pm est associée à l'activité des bactéries. Elle est relativement faible sur une base 

annuelle ; eue s'avère cependant importante en été dans cette fraction alors que le nombre 
de bactéries est élevé. L'activité de ces microorganismes s'intensifie à cette époque en raison 

vraisemblablement de l'augmentation de substrats organiques provenant du développement 

du phytoplancton au printemps. Si les bactéries en dehors de cette période contribuent 
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faiblement a la régénération de l'ammonium, elles doivent par contre avoir un rôle indirect 

important dans le recyclage de l'azote en raison de leur prédation par les protozoaires. La 
forte régénération de l'ammonium est étroitement liée à l'activité d'une boucle microbienne 

très active dans ce système (Chapitre W.IV). Les variations verticales et temporelles 
(saisonnières et journalières) des taux de régénération sont comparables à celles des taux 

d'absorption indiquant que l'activité de régénération des microhétérotrophes et la production 

phytopianctonique sont étroitement liées. 

Nos résultats soulignent également fin~portance de la nitrification dans le 

domaine brassé peu profond de la Manche occidentale. L'oxydation de l'ammonium 
s'intensifie dès la fin de l'été. Elle est favorisée, à cette époque, par la diminution de 

l'éclairement incident et l'existence de teneurs élevées en ammonium. Les nitrates sont 

régénérés dès le printemps. La régénération de ce composé est très marquée a la fin de l'été 

et en automne. La nitrification apparait comme une source non négligeable de nitrates dans 

la colonne d'eau en période de développement du phytoplancton. 
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FLUX D'AZOTE DANS LE SYSTEME HOMOGENE PEU PROFOND 

BILAN ANNUEL - PRODUCTIONS NOUVELLE ET REGENEREE 

1. INTRODUCTION 

Nous nous proposons dans ce chapitre, en prenant en compte les variations 

temporelles (nycthémérales et saisonnières) et verticales des flux d'absorption (NO3-, NH4+, 
NO2-, urée) et de régénération (NO3-, NH4+, NO2-), d'examiner l'importance des différentes 

sources d'azote disponible pour le développement phytoplanctonique lors du cycle 

saisonnier. Il s'agit aussi, sur la base de ces données, de différencier la production nouvelle 

et la production régénérée dans ce système. 
Les taux ont été intégrés sur la verticale à chaque série de prélèvement. En 

prenant en compte les heures d'ensoleillement et les rapports moyens nuit /jour pour 

I'assimilation d'une part, et la régénération d'autre part (Tableau W. l), les taux journaliers 

intégrés sur la colonne d'eau ont été déterminés pour chacun des composés. Les flux 

TABLEAU WI. 1 : Rapport moyen entre les taux la nuit et le jour pour l'absorption et la regéndration. 
Pour le calcul des rapports nuit / jour.  on se reporiera au chapitre 111.11.3.2. 

L 

%nit 1 Rjour 

0.80 

2.00 
- 

1.80 

NH4+ 

NOj- 

Urée 

NO2- 

Pnuit 1 Pjour 

0.52 

0.27 

0.50 

0.27 
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d'absorption et de régénération ont été ensuite estimés sur une base annuelle en intégrant les 
valeurs obtenues mois par mois. 

II. SOURCES D'AZOTE DISPONIBLES POUR LE DEVELOPPEMENT DU 

PHYTOPLANCTON 

I I .  1 . SOURCES DE NITRATES 

L'absorption des nitrates représente sur une base annuelle 

833 mm01 N lm2 /an. Elle s'élève au printemps à 463 mm01 N lm2 (Figure W. 1) ; 33 % des 

besoins sont couverts par le stock hivernal. Les mesures des flux à l'interface eau-sédiment, 

! 

! 

Stock h i d  
155 mmoVmZ 

FIGURE VII . 1 : Sources de nitrates pour le phytoplancton en firiode printanière. 
* estime par diflérence 

réalisées par Lerat et al. (1990) à une station voisine de celle que nous avons étudiée, 

indiquent que les apports benthiques de ce composé sont importants : ils représentent 28 % 

de l'absorption au printemps. A cette époque, environ 10 % des nitrates utilisés par le 
phytoplancton proviennent de l'oxydation des nitrites. Les différentes sources d'azote 

examinées couvrent 71 % des besoins printaniers du phytoplancton. Le domaine brassé 
profond, situé plus au large, présente des teneurs en nitrates relativement élevées au 
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printemps (Wafar 1981). Les courants résiduels de marée étant importants (de 0.03 à 

0.05 m 1% Salomon et Breton, 1994), il est alors vraisemblable que I'advection horizontale 
soit une source d'azote pour le domaine côtier. Nos résultats suggèrent qu'environ 30 % des 

nitrates utilisés au printemps sont apportés par les eaux situées au large qui constitueraient 

alors une réserve de ce composé pour le domaine étudié. 
En été, la demande du phytoplancton en nitrates s'élève à 236 mm01 N lm2 

(Figure W.2). Elle est deux fois plus faible qu'au printemps. A cette époque, le stock 

hivernal en azote est épuisé. Les nitrates apportés par les rivières sont utilisés dans l'estuaire 
(Wafar, 1981) par le phytoplancton, le microphytobenthos et les macrophytes ; ils 

n'atteignent pas les eaux situées à l'extérieur de la baie et leur influence est réduite pour le 

secteur étudié. Les apports par le sédiment correspondent & 32 % de l'absorption des 

nitrates en été. L'oxydation des nitrites permet d'assurer près de la moitié des besoins. Les 

apports extérieurs d'azote par advection doivent également être élevés : ils représenteraient 

26 % des nitrates assimilés. 

FIGURE M. 2 : Sources de nitrates pour le phytoplancton en *ode estivale. 
* estime par diflerence 

En automne et en hiver, les besoins du phytoplancton en nitrates 

(133 mm01 lm2) représentent seulement 15 % des nitrates utilisés annuellement. La 

nitrification constitue, à cette époque de l'année le principal apport en azote. L'oxydation 
des nitrites permet de couvrir la totalité des nitrates utilisés par la communauté 
planctonique. Elle permet aussi d'expliquer l'augmentation des concentrations observées 
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dans la colonne d'eau et ainsi la reconstitution du stock hivernal. Les apports par les rivières 
augmentent également ce stock (Wafar, 1981). Riou (1990) suggère en effet que 2 à 
4 pmol NO3- A des nitrates constituant le stock hivernal proviennent des rivières. 

Sur une base annuelle, le stock hivernal permet de satisfaire uniquement 
19 % de la demande du phytoplancton en nitrates (Figure -1.3). Les apports benthiques 
sont relativement importants, ils couvrent 25 % de i'absorption de ce composé. Nos 

mesures de nitrification montrent qu'environ 25 % des nitrates assimilés au cours de l'année 

FIGURE M .  3 : Sources de nih-ates pour le phytoplancton ; bilan annuel. 
* estimé par diférence 

proviennent d'une régénération sur place. Ce résultat souligne l'importance de la nitrification 

comme source d'azote dans les systèmes côtiers. Il montre la nécessité de prendre en 
compte comme source d'azote régénéré dans les bilans, non seulement l'ammonium et l'urée, 

mais aussi les nitrates. Les différentes sources d'azote examinées permettent de satisfaire 

70 % des besoins annuels du phytoplancton en nitrates. Nos résultats suggèrent que 

I'advection peut aussi, représenter un apport important de nitrates : environ 30 % des 
nitrates absorbés pourraient être apportés par les eaux situées dans le secteur profond du 

domaine brassé. 
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II . 2 .  SOURCES D'AMMONIUM 

Sur une base annuelie, l'absorption de l'ammonium s'élève à 
1736mmolNlm~lan  (Figure W.4). La régénération de l'ammonium par les 
microhétérotrophes est égale à 1048 mmol N lm2 /an. Elle couvre 56 % des besoins annuels 

du phytoplancton. La régénération de l'ammonium par les microhétérotrophes résulte 

principalement de l'activité d'excrétion des protozoaires (80 % de la régénération par les 

microhétérotrophes). La contribution des bactéries dans le recyclage de l'azote est réduite : 

20 % de  I'ammonium régénéré est anribué à l'activité bactérienne sur une base annuelle. 
L'importance de la régénération de I'ammonium par les microhétérotrophes a souvent été 

signalée (Harrison, 1978 ; Caperon et al., 1979 ; Glibert et al., 1982c ; Paasche et 
Kristiansen, 1982b ; Harrison et al., 1983 ; La Roche, 1983 ; Cochlan, 1986 ; Hanson et 

Robertson, 1988 ; Tupas et Koike, 1991). Cependant, peu d'études avaient jusqu'à présent 
pris en compte leur importance sur une base annuelie. La contribution du macrozooplancton 

à la régénération de I'ammonium a été estimée à partir des biomasses zooplanctoniques et 

du taux d'excrétion moyen de 0.0096 pmol NH4+1(mg de poids sec) ni) obtenu par Smith 

et Withledge (1977) pour une population naturelle de mésozooplancton de taille similaire 

(200 - 500 pm) à celle observée en Manche occidentale. L'excrétion macrozooplanctonique 

estimée (131 mm01 lm2 /an) représente seulement 7.5 % de la demande annuelle du 
phytoplancton en ammonium. Ces résultats sont comparables à ceux reportés par Smith 

(1978b) et Vargo (1979) en zone côtière : ils montrent que le macrozooplancton fournit 

environ 5 % de l'ammonium nécessaire pour la production primaire. 

L'ammonium assimilé par le phytoplancton provient également du sédiment 

et des rivières. Les apports sédimentaires d'ammonium sont réduits (Lerat et al., 1990). iis 

représentent uniquement 3.5 % des flux d'absorption. L'essentiel des transferts vers la 
colonne d'eau s'effectue au printemps, simultanément au développement du phytoplancton. 

Les apports d'ammonium d'origine allochtone sont observés principalement en hiver ; ils 

sont inclus dans le stock hivernal. Durant la période de développement phytopianctonique 

(printemps - été), l'ammonium d'origine terrestre est utilisé dans l'estuaire et n'atteint pas les 

eaux plus au large (Wafar, 1981). L'influence des apports terrestres en ammonium est donc 

négligeable à cette époque, tout au moins pour le domaine étudié. 

Les différentes sources d'ammonium examinées ne sont pas suffisantes pour 

satisfaire la totalité des besoins du phytoplancton et un écart de 33 % est relevé entre 
l'utilisation et la production de ce composé. Cet écart peut correspondre, au moins en 
partie, à l'activité d'excrétion du necton. L'ammonium excrété par ces organismes est 

cependant généralement réduit (Harrison, 1980) et ne permet sans doute pas d'expliquer le 
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déséquilibre entre les besoins du phytoplancton en ammonium et les sources disponibles. La 
dégradation des macrophytes fixées sur le fond peut aussi être une source d'ammonium pour 

le phytoplancton dans ce secteur (Corre. 1991). Selon cet auteur, les peuplements 
bactériens épiphytes d'algues représentent une source importante d'ammonium. Compte 

tenu des fortes teneurs en ammonium observées dans le domaine homogène profond au 

printemps et en été, I'advection peut également contribuer au renouvellement du stock de ce 

composé dans ce domaine. Le déséquilibre peut aussi correspondre à une surestimation des 

taux d'absorption liée aux techniques d'incubation qui ne simulent pas le brassage. 

- 

Stock h i 4  

FIGURE VI1 . 4 : Sources d'ammonium pour le phytoplancton ; bilan annuel. 

II. 3. SOURCES DE NITRITES 

Les besoins annuels du phytoplancton en nitrites sont faibles 
(133 mrnol NIm2lan). Dans le milieu marin, les nitntes peuvent avoir des origines 
diverses : ils peuvent être issus de la nitrification (Kaplan, 1983), de la réduction bactérienne 

des nitrates (Hatton, 1983) ou de l'excrétion phytoplanctonique (Vaccaro et Ryther, 1960 . 
Voituriez et Herbland, 1977 ; Raimbault, 1986). Ils peuvent encore résulter des apports 

d'origine benthique ou terrestre. 
Les échanges de nitntes à l'interface eau-sédiment sont, sur une base 

annuelle, équilibrés (Lerat, 1990). Leur particularité est de présenter des apports vers la 

colonne d'eau au printemps qui sont compensés par des transferts vers le sédiment durant le 
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reste de l'année. Les apports de nitrites par les rivières sont réduits (Wafar, 1981). La 
dénitrification qui correspond à la réduction bactérienne des nitrates est un processus 
important uniquement en milieu anaérobie (Hanori, 1983). Dans les eaux brassées de la 

Manche occidentale, riches en oxygène, ce processus peut être négligée. Une forte 
proportion des nitrites assimilés par le phytoplancton est issue de l'oxydation de l'ammonium 

dans la colonne d'eau. C'est le cas en particulier du mois de juillet au mois de septembre, ou 
elle permet de supporter la totalité des besoins phytoplanctoniques. 

Ili. PRODUCTION NOUVELLE ET PRODUCTION REGENEREE 

La production phytoplanctonique s'élève sur une base annuelie à 
3 197 mm01 N lmZ (Tableau W.2) . Les besoins en ammonium représentent 54 % de la 
demande du phytoplancton en azote, ceux des nitrates 26 %. Seulement 15 et 4 % de la 

production p h y t ~ p l a n c t ~ ~ q ~ e  est basée respectivement sur l'utilisation de l'urée et des 

nitrites. 

La différenciation des sources d'azote utilisées par le phytoplancton permet 

de distinguer une production nouvelle et une production régénérée (Dugdale et Goering, 
1967). Dans le modèle de production établi par ces auteurs, pour un océan à deux couches, 

la production nouvelle est basée sur l'utilisation d'azote provenant d'apports d'origine 

externe au compartiment superficiel. La production régénérée résulte de l'utilisation de 

composés azotés tels que l'ammonium et i'urée dans les masses d'eaux superficielles. Dans 
un système océanique, la dynamique de l'azote est relativement simple : les masses d'eaux 

superficielles, éclairées et appauvries en sels nutritifs sont isolées par une thermocline des 

couches profondes non éclairées et riches en sels minéraux, en particulier en nitrates. Le 

transfert de ce composé vers les couches superficielles représente quasiment le seul apport 

"nouveau" pour l'écosystème. La détermination de l'absorption des nitrates (si i'on considère 

que la nitrification est réduite) permet alors d'estimer la production nouvelle. Dans les 

systèmes côtiers, la situation est plus complexe. Les sources d'azote d'origine externe au 
compartiment superficiel sont multiples. L'azote "nouveau" se présente non seulement sous 

forme de nitrates, mais aussi sous forme d'ammonium ou d'urée (apports terrestres ou 

benthiques). 11 est alors plus difficile de différencier l'origine de l'azote utilisé par le 

phytoplancton. 

Dans le secteur brassé peu profond de la Manche occidentale, les apports 

d'ammonium et de nitrites par le sédiment sont faibles sur une base annuelle. Quant aux 
apports anthropiques, ils sont peu significatifs pour ces deux composés. La quasi-totalité de 
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l'ammonium, des nitrites (et waisemblablement de l'urée) utilisés par le phytoplancton peut 

alors être attribuée à la régénération dans la colonne d'eau. Les mesures de nitrification 

montrent que 25 % des nitrates absorbés par le phytoplancton au cours de l'année 
proviennent de la régénération. Les apports "nouveaux" de nitrates peuvent être estimés par 

différence entre les nitrates utilisés par le phytoplancton et ceux produits par oxydation des 

nitrites. 

Dans ces conditions, la production nouvelle dans le système homogène peu 

profond a été évaluée à 712 mm01 N /m2 /an. (Tableau W.2)  ; elle est relativement réduite 

comparée à celles reportées dans les systèmes côtiers (Iverson, 1990). L'importance relative 

de la production nouvelle par rapport à la production totale est représentée par le rapport f 
fl= production nouvelle / production totale, Eppley et Peterson, 1979). Dans le domaine 

étudié, ce rapport est égal à 0.22. Il est parmi les plus faibles de ceux déterminés dans les 

systèmes côtiers (Tableau W . 2 )  ; il est d'autant plus faible que les rapports présentés par 

les différents auteurs sont, dans leur majorité, sous-estimés : l'ammonium d'origine 

anthropique, présent souvent à des teneurs élevées dans les systèmes côtiers, est en effet 

rarement différencié de l'ammonium résultant de la régénération. Ce faible rapport f 
correspond à une forte régénération par les microhétérotrophes (Figure W . 5 )  dont l'origine 

est discutée ci-après. 

TABLEAU HI. 2 Surces d'azote pour le phytoplancton : production nouvelle et production rdgdndrde. 
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Zones d'études 

Bassin de Bedford La Roche 1983 

Kristiansen, 1983 

Baie de Nanagansetî Fumas, 1983 

Rivikre de Carmans Carpenter et Dunham, 1985 

Scotian Sheif Cochlan, 1986 

Baie de Carmanthen Owens et al., 1986 

Baie du Kanegat Sahlsten et al., 1988 

Sud-esî du Skagerrat Penersson, 1991 

Manche occidentale (profond) L'Helguen, 1991 

TABLEAU Pï I .  3 3 Rapports fdans diflkrents rypes d'écosystèmes marins (rapports obtenus sur une 
base annuelle). 
* ne prend pas en compte l'absorption de I'urke. (pour l'influence de I'urke. se 
rapporter d Wafor et al.. 1995) 

IV. ESTIMATION DE LA PRODUCTION PRIMAIRE 

La production phytoplanctonique exprimée en azote peut être convertie en 

production carbonée à partir du rapport entre l'absorption du carbone et celle de l'azote. En 

supposant ce rapport égal au rapport des concentrations en carbone et azote particulaire 
durant la période de développement du phytoplancton (C / N = 6.4), la production primaire 
annuelle est évaluée à 20461 mmol C lm2 /an, soit 246 gC lm2 /an. Cette valeur se situe 

dans la gamme des taux de production habituellement reportés pour les écosystèmes côtiers 

mésotrophes (entre 100 et 300 gC /m2/an, Nixon, 1995). La production primaire est 

généralement faible (< 150 gC /m2 /an) dans les systèmes très turbides où la photosynthèse 

est limitée par la lumière (Cole et Cloern, 1984 ; Alpine et Cloem, 1988). Des très fortes 

productions sont observées lorsque les apports anthropiques sont massifs (OReilly et al., 

1976 ; Malone, 1976). Contrairement à l'idée souvent admise, la production primaire 
relativement élevée dans le domaine étudié ne résulte pas d'un enrichissement du système 

par les rivières, dont I'infiuence est réduite au domaine plus côtier, mais d'une forte activité 

de régénération. Elle est par contre plus faible dans le système peu profond que dans le 
système profond de la Manche occidentale (Wafar, 1981 ; L'Helguen 1991). Une 
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production primaire plus faible dans le système homogène peu profond correspond à un 
stock hivernal d'azote moins important, la hauteur de la colonne d'eau étant plus restreinte. 

Elle résulte aussi d'une quantité moindre de particules d'origine biogénique susceptibles 
d'être dégrader. 

FIGURE M .5 : Sburces d'azote pour le phytoplancton dans le système homogène peu profond de la 
Manche occidentale. 

Le recyclage intense de I'azote en Manche occidentale est lié au caractère 

brassé de la colonne d'eau. Le brassage, en empêchant l'installation de la thermocline, 

maintient un système à une couche toute l'année. La matière végétale produite dans la zone 

euphotique ne quitte pas le système ; elle est dégradée sur place et I'azote régénéré reste 
disponible dans sa totalité pour le développement du phytoplancton. Dans ce sytème, 

i'activité des microhétérotrophes et celle des autotrophes n'est pas dissociée dans I'espace. 

La situation est très différente en régime stratifié : après la mise en place de la stratification, 

le phytoplancton produit dans la couche de surface a tendance à sédimenter sous la 

thermocline. L'azote régénéré dans la couche de fond est alors, pour une large part, 

indisponible pour la production primaire. Dans le système homogène, le brassage peut aussi 

accélérer la dégradation des cellules phytoplanctoniques en les entraînant sans cesse à des 

niveaux photométriques différents. Le mélange vertical des masses d'eaux intervient donc, 
non seulement pour modifier le cycle saisonnier de développement du phytoplancton mais 
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aussi en activant la chaîne microbienne pour soutenir la production régénérée. Il en résulte 
une production totale élevée ; la production nouvelle demeure réduite. 





CONCLUSION 1 

Dans le système brassé peu profond, l'azote présente une dynamique 

originale. L'absorption de l'azote est maximale au printemps et demeure élevée durant toute 

la période estivale. Le cycle est différent de celui observé dans le système brassé profond 
qui présente un large maximum en été. Ii se différencie aussi nettement du cycle classique 
qui caractérise le régime stratifié de la zone tempérée : dans ce type de système, l'absorption 

est réduite après la floraison printanière. 

La contribution des différents composés azotés à la nutrition du 

phytoplancton varie au cours des saisons. Les nitrates représentent la principale source 

d'azote en hiver et au début du printemps. Ils ne constituent qu'une part relativement faible 

de I'azote assimilé durant la période de développement du phytoplancton, en particulier en 
été. La contribution de l'ammonium à l'absorption est comparable à celle des nitrates dès la 
floraison printanière du phytoplancton ; en été et en automne, la majeure partie de l'azote 

absorbé est sous cette forme. L'urée est peu utilisé ; sa contribution s'avère cependant 

importante en automne où ce composé constitue la seconde source d'azote pour le 

phytoplancton. Les nitrites contribuent peu à la nutrition azotée. L'absorption des nitrites est 

cependant équivalente à celle des nitrates en automne. 

Dans ce système, l'azote est utilisé pour 40 % par le microplancton et pour 

60% par le nanoplancton. Le développement du microplancton, dominé par les diatomées, 

est basé au printemps et en automne sur l'utilisation des nitrates, en été sur celle de 

l'ammonium, alors que celui du nanoplancton est contrôlé toute l'année essentiellement par 
l'ammonium. 

Dans le domaine brassé peu profond, les nitrates présents en hiver dans la 

colonne d'eau sont utilisés en quasi-totalité au printemps et les teneurs qui subsistent en été 

sont insuffisantes pour subvenir aux besoins du phytoplancton. (p ,/ p mm > 2). 
L'existence d'une forte régénération, liée au brassage, est à l'origine d'une augmentation des 
teneurs en ammonium en période estivale. Nos travaux montrent que les concentrations en 

ammonium sont suffisantes pour satisfaire la demande du phytoplancton en azote 
(p,/p-= 1). L'ammonium empêche en été la limitation du développement 



phytoplanctonique par l'azote. La situation est nettement différente de celle rencontrée dans 
le système homogène profond où les nitrates ne sont jamais limitants. Elle est aussi 
différente du système stratifié où la régénération de l'ammonium dans la couche superficielle 

est habituellement trop faible pour satisfaire la demande du phytoplancton en azote. A la fin 
de l'été, bien que les nitrates soient en concentrations suffisantes (p,/ p- = l), leur 
utilisation est réduite en raison de l'effet inhibiteur de l'ammonium. 

Dans le domaine brassé, la lumière tient un rôle important dans la régulation 

des processus d'absorption. Nos résultats montrent que dans le secteur peu profond, 

l'absorption de l'azote est contrôlée toute l'année par la lumière. L'effet Limitant de la lumière 

est accentué par le brassage des masses d'eaux qui entraînent sans cesse les cellules à des 

niveaux photométriques différents. Ii est d'autant plus marqué que le rapport entre la 
profondeur de la zone euphotique et celle de la couche de mélange est faible ; son rôle 
s'accentue avec la profondeur du système brassé. Les composés azotés sont utilisés 

différemment selon les conditions de lumière dans la colonne d'eau. Les cellules 
phytoplanctoniques exposées à de faibles intensités lumineuses utilisent de manière plus 

importante l'ammonium et l'urée que les nitrates et les nitrites. 

Le système présente, et c'est l'une de ses originalités, une forte régénération 

en ammonium. Cette régénération est associée à I'activité des microhétérotrophes 

(< 200 pm). EUe est maximale au printemps et demeure élevée durant toute la période 

estivale. Les taux de régénération sont c o d é s  de manière significative aux taux 
d'absorption, indiquant un couplage étroit entre l'activité de régénération par les 

microhétérotrophes et la production phytoplanctonique. 
L'ammonium est régénéré lors du cycle saisonnier pour 32% par les 

microhétérotrophes de taille 15 - 1 pm et pour 47 % par ceux de taille 200 -15 pm. La 

production d'ammonium par ces deux classes de taille est associée à l'activité d'excrétion des 

protozoaires. Une corrélation significative a été mise en évidence entre les taux de 
régénération et le nombre de ciliés suggérant le rôle important de ces organismes dans la 

régénération de l'ammonium. Aucune corrélation n'a par contre été observée entre les taux 

de régénération et le nombre de flagellés. L'existence de fortes teneurs en chlorophylle a et 

l'absorption importante dans la fraction 15 - ïpm suggèrent que la majeure partie des 

nanoflagellés sont autotrophes. La production d'ammonium par les organismes de taille 

< 1 pm, associée à l'activité bactérienne, est généralement plus faible que celle attribuée aux 
protozoaires : elle représente sur une base annuelle 21 % de la production totale 
d'ammonium. Elle est cependant relativement élevée en été (40 % de la régénération totale). 

La forte proportion d'ammonium régénéré par la classe de taille < 1 pn, à cette époque, est 

liée à un accroissement du nombre de bactéries. Leur développement s'intensifie durant 



cette période de l'année en raison vraisemblablement d'une augmentation des substrats 

organiques résultant du développement du phytoplancton. Si les bactéries contribuent peu, 

en dehors de la période estivale, à la régénération de l'ammonium, elles doivent par contre 
avoir tout au long de l'année un rôle indirect important dans le recyclage de I'azote en raison 

de leur prédation par les protozoaires. 

En intégrant sur une base annuelle les flux d'absorption et de régénération, il 
a été possible d'estimer, d'une part les besoins annuels du phytoplancton en azote, et d'autre 

part de différencier les différentes sources utilisées au murs de l'année. Les besoins annuels 

représentent 3 197 m o l  /m2 /an. Ils se situent en terme de production en équivalent carbone 

(246 gC /m2/an) dans la gamme habituellement donnée pour les systèmes côtiers 

mésotrophes. L'ammonium représente la principale source d'azote pour le phytoplancton 

(1736 mmol /m2 /an), devant les nitrates (833 mm01 /m2 /an), l'urée (495 mm01 /m2 /an) et 

les nitrites (133 mmol /m2/an). Le stock hivernal et les apports benthiques en azote 
couvrent moins de 25 % de la demande du phytoplancton. Le recyclage de I'azote dans la 
colonne d'eau par les microhétérotrophes d'eau constitue la principale source d'azote pour la 

communauté planctonique. L'ammonium provient essentiellement de l'activité des 

protozoaires. La régénération des nitrates constitue également une part importante de 

l'azote utilisé par la population planctonique. L'oxydation des nitrites permet en période 

estivale de satisfaire plus de 40 % des besoins en nitrates. Ce résultat est original, la 

nitrification ayant rarement été prise en compte dans les systèmes côtiers, en particulier sur 

une base annuelle. 
La différenciation des sources d'azote utilisées par le phytoplancton nous a 

permis de distinguer la part de la production nouvelle et de la production régénérée. La 
production nouvelle représente 22% de la production totale ; elle est parmi les plus faibles 

reportées pour les systèmes côtiers. La production régénérée est favorisée par le brassage 

permanent des masses d'eaux qui empêche la mise en place de la thermocline et maintient un 
système à une couche toute l'année ; la matière végétale produite dans la zone euphotique 

ne quitte pas le système ; elle est dégradée sur place et I'azote régénéré reste ainsi disponible 

pour le phytoplancton. il en résulte une production totale élevée ; la production nouvelle 

s'avère relativement réduite. 

L'ensemble de ces résultats mettent en avant le rôle essentiel du brassage 

dans le fonctionnnement des systèmes côtiers. Le brassage intervient non seulement pour 
modifier le cycle saisonnier de développement du phytoplancton mais il peut aussi iduer ,  

en favorisant la chaîne microbienne, sur la nature même de la chaîne alimentaire 
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Nitrogen uptake and regeneration rates were measured using 5~ as a tracer over an annual 
cycle in a shallow sector of the well - rnixed waters of the western English Channel. Causes for the 
seasonal changes in the measured N flux rates are examined in relation to those of hydrography and 
phytopIankton biomass and production. 

Changes in N uptake and regeneration present some novel caracteristics in the shallow well - 
rnixed waters. Uptake was maximum in spring and remainecl high during the whole of the summer. 
Contribution of nitrate to the nitrogenous nutrition of phytoplankton was relatively low, especidly in 
surnmer when its uptake was substrate - contrained. A major part of the N taken up by 
phytoplankton was in the fom of ammonium. The proportion of ammonium assimilated was similar 
to that of nitrate right h m  the beginning of spring. In surnmer, ammonium cuncentration was 
sufficiently high enough to satise ail  the N needs of phytoplankton and prevent a N limitation. The 
presence of high concentrations of ammonium at the end of sumrner inhibited nitrate uptake. Because 
of the continuous vertical mixing, light has an important role to play in initiating and sustaining the 
phytoplankton development by regulating the nitrogen uptake throughout the year. One of the novel 
characteristics of this ecosystem is the high rate at which ammonium is regenerated. This, resulting 
h m  an intense microheterotrophic activity, was maximum in spring and r h e d  high during the 
surnmer. Bacterial regeneration of ammonium was low on an annual basis, and most of ammonium 
production was by the protozoans, particuiary the ciliates. The high regeneration by these organisrns 
is related to the existence of an active microbial loop comprising several steps of grazing. 
Phytoplankton prduction, expresse. in terms of N assimilation was high (3000 mm01 N lm2 /an ). A 
high regeneration resulting fiom a rapid recycling of N, not ody  as ammonium but also as nitrate, 
rather than any input from e x t e n d  sources, sustains the high uptake rates. New production in this 
ecosystem was 22 % of toiai production, and is among the lowest known fiom coastai waters. This is 
due to the permanently well - mixed state of the ecosystem which modifieci not only the seasonal 
cycle of phytoplankton development but also hvwrs the predomimnce of microbial food chah 
which degrades particles of biogenic origin and regenerated N. 

Nitrogen ; uptake; regeneration ; sizeclasses ; nitrogen-15 ; annual cycle ; new production ; 
regenerated production ; coastal systems. 



Les flux d'absorption et de régénération de l'azote ont été étudiés par la technique du traceur 
az:3te-15 au cours d'un cycle annuel dans le systhe brassé peu profond de la Manche Occidentale. 
Ils ont kt& examinés en relation avec les conditions hydrologiques et le cycle de développement du 
phytoplancton. 

L'azote présente une dynamique origbde dans le système brassé peu profond. L'absorption 
azotée, maximale au printemps, demeure élevée durant toute la période estivale. La contribution des 
nitrates à la nutrition azotée du phytoplancton est relativement faible, en particulier en été ou 
l'absorption de ce composé est limitée par le substrat. La majeure parbe de l'azote absorbée par le 
phytoplancton est sous forme d'ammonium. La proportion d'ammonium utilisé par le phytoplancton 
est comparable à celle des nitrates dès le début du printemps. En période estivale, l'ammonium se 
maintient à des concentrations suffisantes 'pour satisfaire la demande du phytoplancton en azote et 
empêche une limitation du développement phytoplanctonique par cet élhest .  La présence de fortes 
concentrations en ammonium à la fin de I'été inhibe l'absorption des nittates. La lumière tient un rôle 
important dans le développement du phytoplancton en raison du brassage vertical des masses d'eaux. 
Elle régule durant toute l'année les processus d'absorption. Le système présente, et c'est l'une de ces 
originalités, une forte rkgénération en ammonium. Cette régénération, associée à l'activité des 
microhétérotrophes, est maximale au printemps et reste élevée en été. La régénération d'ammonium 
par les bactéries est réduite sur une base annuelle, et l'essentiel de l'ammonium produit est associé a 
l'activité des protozoaires, en particulier des ciliés. La forte régénération d'ammonium attribuée à ces 
organismes est liée a l'existence d'une chaîne microbienne active comprenant plusieurs étapes de 
broutage. La production primaire annuelle exprimée en azote est élevée (= 3000 mm01 N /m2 /an). 
Elle ne résulte pas d'apports &ers en azote mais correspond à une forte production régénérée induit 
par un recyclage intense ck L'azote non seulement sous f o m  d'ammonium, mais aussi sous forme de 
nitrates. La part de la production nouvelle dans le domaine brassé peu profond représente 22 % de Ia 
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production totaie ; elle est parmi les plus fâibles reportées pour les systèmes côtiers. Cette situation 
correspond au caractère brassé du système qui m d f i e  non seulement le cycle saisonnier du 
développement du phytoplancton mais favorise aussi la prédomhance de la chaîne microbienne qui 
dégrade les particules d'origine biogénique et régénère l'azote. 

MOTS-CLES 

Azote ; absorption ; régénération ; classe de taille ; amte-15 ; cycle annuel ; production nouvelle ; 
production régénérée ; systèmes &ers. 
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