
OCEANOLOGICA ACTA - VOL. 21 - No6 / 

Modklisation du rbeau trophique pklagique 
et de la production primaire en Manche 
Thierry HOCH * 

Ifremer, centre de Brest, Del - BP 70, 29280 Plouzane, France 
IUEM, laboratoire d’odanographie chimique, universite de Bretagne occidentale, technopole Brest-Iroise, place Nicolas- 
Copernic, 29280 Plouzane, France 
* Adresse pour correspondance : Inra, centre de Clermont-Theix, 63 122 Saint-Genes-Champanelle, France 

(Revise le 2.5 septembre 1998, accept6 le 12 octobre 1998) 

Abstract - Modelling pelagic food web and primary production in the English Channel. This paper deals with a 
model of the pelagic ecosystem in the English Channel. The model takes into account nitrogen biogeochemical cycle 
explicitly and indirectly phosphorus, silicon and carbon ones. The pelagic ecosystem is described precisely, on the one 
hand with the help of three phytoplanktonic compartments, and the other by considering the microbial food web. Primary 
production appears to be mainly controlled by stratification and turbidity, except in the Bay of Seine where high terrestrial 
nutrient inputs generate a sharp enrichment. Moreover, the model allows some general ecological conclusions to be drawn. 
From the simulation, it appears that inorganic nitrogen in the water column is mainly produced by an intense recycling. In 
accordance with in situ measurements, these results tend to demonstrate the predominance of the regenerated production 
over the new one in the English Channel. Simulation of nitrogen fluxes on an annual basis underlines the importance of 
bacterial remineralization, underestimating microzooplanktonic excretion in the recycling of elements. Furthermore, 
exchanges between pelagic and benthic compartments appear to be weak. 0 Elsevier, Paris 

English Channel / ecological model / primary production / nitrogen fluxes 

R&urn6 - Cet article presente un modble de la production pelagique en Manche. I1 prend en compte explicitement le cycle 
biogeochimique de l’azote et, de man&e indirecte ceux du phosphore, du silicium et du carbone. L’ecosystbme pelagique 
est d&it de man&e precise, d’une part a l’aide de trois compartiments phytoplanctoniques, d’autre part par la prise en 
compte de la boucle microbienne. La production primaire apparait essentiellement controlee par la stratification et la tur- 
bidite, sauf en baie de Seine ou les forts apports terrigenes engendrent un enrichissement prononce. Le modele permet de 
degager des conclusions Ccologiques de porde g&r&ale. Ainsi, d’apres la simulation, l’azote inorganique dans la colonne 
d’eau est produit principalement par un recyclage intense. Confirm& par les mesures in situ, ces resultats montrent la pre- 
dominance de la production rCgCnCree sur la production nouvelle en Manche. La simulation des flux d’azote B l’echelle 
annuelle souligne l’importance de la remineralisation par les batteries, sous-estimant saris doute l’excretion par le micro- 
zooplancton dans le recyclage des elements. Les tchanges entre les compartiments pelagique et benthique sont faibles. 
0 Elsevier, Paris 

Manche I modtile Ccologique 1 production primaire I flux d’azote 

1. INTRODUCTION sent environ le quart du carbone organique marin [23] et 
80 % des ressources vivantes marines de la planete y sont 

Les zones cot&es jouent un role non negligeable dans la exploitees. Les mers epicontinentales, a l’interface 
production biologique des oceans. Bien qu’elles ne repre- << ocean-continent >>, constituent la zone d’impact des 
sentent que 8 % de la surface des oceans, elles fournis- activites humaines. L’influence croissante de I’homme 
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sur les ecosystitmes &tiers en fait des sites d’etude privi- 
leg&. 

L’Ctude de ces zones necessite la mise en place d’outils 
offrant une vision synoptique de la production biologi- 
que, et plus particulierement primaire. La modelisation 
Ccologique g mCsoCchelle permet de simuler et de syn- 
thetiser la dynamique de l’ecosysteme, et de tester 
l’influence de divers facteurs tels que les apports par les 
fleuves ou les variations meteorologiques. Un tel modele 
a CtC applique a la Manche dans le cadre du Programme 
national d’oceanographie cot&e (PNOC) pour plusieurs 
raisons : (1) cette mer situee a la transition entre l’ocean 
Atlantique et la mer du Nord est sujette & des phenome- 
nes recurrents d’eutrophisation, (2) la Seine y d&verse 
des quantites importantes d’elements nutritifs et de pol- 
luants, (3) la structure physique de la Manche est bien 
connue et modelisee [34]. Un modele de ce type a CtC 
pre’cedemment applique 5 la Manche, d’une part afin de 
decrire l’effet de la structure vcrticale des masses d’eau 
sur la production primaire [25], d’autre part pour analy- 
ser la sensibilite du systeme, notamment aux conditions 
meteorologiques et aux apports par les fleuves [ 1 1 I. Ces 
travaux ne concernaient que les cycles biogeochimiques 
de l’azote, du phosphore et du silicium. Le present tra- 
vail inclut I’CICment carbone au modele, afin de donner 
une vision globale de la production primaire carbonee et 
de connaitre son determinisme. Les travaux precedents 
ne tenaient pas compte du broutage du phytoplancton par 
l’intermediaire des heterotrophes, ni de la production 
primaire induite par les cellules de tres petites tailles, 
appelees ici nanoflagelles. Limportance quantitative des 
nanoflagelles a CtC mise en evidence dans des regions 
bien stratibees de Manche occidentale par Holligan et al. 
[ 131. Le nanoplancton doit etre pris en compte dans 
l’etude de la production primaire carbonee en Manche. 
VCzina et Platt [36] ont utilise ces memes donnees pour 
estimer les stocks et les flux dans un reseau trophique 
theorique, B l’aide d’une methode inverse. 11s soulignent 
le role central du microzooplancton, des protozoaircs et 
des batteries dans le processus de recyclage au sein de la 
couche de surface. L’etude des flux de matiere dans le 
reseau trophique pelagique necessite done la formula- 
tion explicite du recyclage des elements dans la boucle 
microbienne. 

Ce travail a pour objectif l’etude de la production pri- 
maire carbonee en Manche, ?r l’aide d’un modele des 
composantes autotrophes et heterotrophes de l’ecosys- 
t&me pelagique. 
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2. UN MODELE DE L’ECOSYSTEME PELAGIQUE 
APPLIQUE A LA MANCHE 

2.1. Simulation de la structure physique de la Manche 

Un tel modele rtsulte du couplage entre un sowmodele 
physique et un sous-modele biologique. Menesguen et 
Hoch [25] ont simule la structure physique de la Manche, 
divisee en 71 boites entre lesquelles les flux d’eau sont 
calcules a l’aide du logiciel Elise 1241, a partir d’un 
modble de circulation a mailles fines [34] qui reproduit le 
mouvement general des masses d’eau de l’ouest vers 
l’est. La structure verticale est simulee ti l’aide du modele 
integral bicouche thermohalin, Clabore par Niiler et 
Kraus 1271, puis repris par Agoumi et al. [l]. I1 fournit 
pour chaque couche la temperature, la salinite et les 
vitesses d’echange entre la surface et le fond qui seront 
appliquees a tout constituant libre de la colonne d’eau. 

La simulation est en accord avec les mesures : une strati- 
fication thermique apparait au printemps en Manche 
occidentale et la thermocline separe distinctement les 
couches de surface et de fond jusqu’au mois d’octobre. A 
l’embouchure de la Seine. une halocline stable est simu- 
lee, principalement en hiver, lorsque les debits d’eau 
deuce sont maximaux. 

2.2. ModClisation du cycle des &lkments 

2.2.1. Conception du mod?le et formulation des 
pt-OCCSSUS 

Hoch et Menesguen [I I] ont modelist les cycles de 
l’azote, du phosphore et du silicium en considerant ces 
elements sous les formes suivantes : 
- inorganique dissoute. 

- phytoplanctonique, comprenant diatomees et dinofla- 
gelles, la croissance de ces derniers &ant simulee par un 
modele a quotas, 

- detritique dam l’eau, 
- organique benthique. 

Nous allons detailler les modifications apportees ici h ce 
premier modble. Painting et al. [28] ont montre l’impor- 
tance du nanoplancton dans le bilan de la production pri- 
maire d’une zone d’upwelling au large de 1’Afrique du 
Sud. 11s s’appuyent sur un modele ClaborC par Moloney et 
Field [26] qui considerent trois classes de taille pour les 
autotrophes, et quatre pour les heterotrophes. Baretta- 
Bekker et al. [4] ont montre que l’on pouvait simmer de 
maniere realiste la dynamique d’un systeme planctonique 
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en mbocosme, B l’aide d’un modkle de la boucle micro- ainsi que du modkle de I’Ccosystkme pklagique marin 
bienne appliquk B l’bchelle de la mer du Nord. Le modkle dCveloppC par Andersen et Rassoulzadegan [2] et appli- 
dCvelopp6 dans le cas pre’sent s’inspire de ces travaux. que’ g la MCditerrane’e. La,figwe I rCsume les idties qui 
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Figure 1. Schema conceptuel du modkle biologique. 

Figure 1. Conceptual scheme of’the biological sub-model. 
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Tableau I. Liste des equations appliqutes aux nouvelles variables du modele biologique 

Table I. List of the equations applied to the new variables of the biological submodel. 

- Evolution de l’azote du nanoplancton (Nan0 en umol L-‘) : 

d$!o = ($nanO - mortNano)Nano - ration,,,.Micro 

Micro : concentration en azote du microzooplancton (pmol C’) : 
rationNmo : taux de broutage du nanoplancton par le microzooplancton (en j-‘) 
* Croissance (j-l): pnuNanO = ~~u,,,.fs.min(fL,fN,fp) 

- fe : facteur multiplicatif lie a la temperature 9 : f ,  = &dJ) 

- Action de la lumibre : fL = .dz.dt (formule de Steele) 

Intensite lumineuse a la profondeur z : I,,, = 10,t.e-k~.r 
I,, : intensite lumineuse en surface (W.m-‘) 
k, : coefficient d’extinction (en rn-‘) : 

k L = k nc + k , .(Diat + Nano)f + k, .(Diat + Nano)+ k, .DinoCell 
Diat : concentration en azote des diatom&es (umol L-‘) : 
DinoCell : nombre de cellules de dinoflagelles (cell C’) : 

- Action des sels nutritifs azotes ou phosphor& (formule de Michaelis-Menten) : 

[Nut] fNut =-- avecNut=NouP 

k,,, : coefficient de demi-saturation 
r Mortalite 6.‘) : mortNano = maNano.fO 

- Evolution du mesozoonlancton (Meso en pmol L“) : 

T = (aMesa .rationMdso - excMbso - mortMCso )Meso 

c Broutage : ration,, = rmaxMeso. f  (I_ e-k,,.m~(O.capl~~-s,,.,) 0. 
Capt,, : ration disponible pour le mesozooplancton 
Capt Meso = Capt Dial + Capt Dine + Capt ~~~~~ 

Capt Diat = Diat 

Capt ~~~~ = 0,l .Dino 

Capt Micro = 0,7.Micro 
Dino : concentration en azote des dinoflagelles (umol C’) : 

* Assimilation de l’azote : aNMeso = 0,3 f  
ratronMeSO 3 - 0,67.- 
rmaxMeso. o f  

t Assimilation du phosphore : aPMeso = aNMCJa 

+ Excretion : eMhsa = emax MLso 

* Mortalite : mMdso = m,,,,.f,.Meso* 
- Ingestion du microzooplancton : 

ratioriM, = rmaMirro.fO. CaPh.4icm 

CaPtMimo + kcapt 

P 0 - 
M&o 

t-f-- 
P 

i4 ~tiOllMCS0 

CaptMho = Cas%mo +CaptDet 

Capt,,, := Nano 
CaptDet = O,S.Det 
Det : concentration en azote du compartiment detritique et bacterien (pm01 L-‘) : 

(1) 

(2) 

(3) 

(4) 

(5) 

(6) 

(7) 

(8) 

(9) 

(10) 

(11) 

(12) 

(13) 

(14) 

(15) 
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gouvernent la conception de ce modele. Les tableaux I basal et de l’action de la temperature (&q. 8). Les taux de 
et II fournissent les equations du modble pour les varia- croissance et de mortalite des nanoflagelles ont et6 consi- 
bles nouvellement introduites, ainsi que les parametres der& comme plus forts que ceux des autres classes de 
correspondants. L’ensemble des equations du modble est phytoplancton, traduisant ainsi un renouvellement des 
regroup6 en annexe. cellules plus important. 

Une variable nanoplancton, dont la croissance est limitee 
par le phosphore et l’azote, a et6 ajoutee au compartiment 
des autotrophes (e’q. 1). De m&me que pour les autres 
categories phytoplanctoniques, le taux de croissance des 
nanoflagellts depend de la limitation par Ies elements 
nutritifs (N et P) et par l’energie lumineuse utilisable 
dans la photosynthbse (tq. 2 h 7). Suivant la loi de Liebig, 
le minimum des fonctions limitantes a et6 considere. II 
est a noter que le coefficient d’extinction lumineuse est la 
somme d’un coefficient d’origine non chlorophyllienne 
(k,,) et des influences respectives des concentrations en 
azote des diatomees et des nanoflagelles suivant une for- 
mule de Riley (321, et du nombre de cellules de dinofla- 
gelles. La mortalitt des cellules nanoplanctoniques est un 
processus de premier ordre et depend, comme pour les 
autres organismes autotrophes, d’un taux de mortalite 

Pour les heterotrophes, deux categories zooplanctoni- 
ques sont prises en compte. 

(1) Le microzooplancton, qui r&nit des protozoaires et 
des larves de copepodes, de tailles inferieures a 200 pm, 
ingere des cellules phytoplanctoniques de petites tailles, 
du materiel detritique et des batteries. Ces deux demieres 
categories sont regroupees dans le m&me compartiment 
pour tenir compte des batteries likes aux particules detri- 
tiques, et parce que nous nous interessons plus au recy- 
clage des elements par les batteries qu’8 la dynamique 
propre de ce compartiment. 

(2) Le mesozooplancton qui broute preferentiellement 
des diatomees et des dinoflagelles, mais ingere Cgalement 
des microheterotrophes. L’evolution temporelle de cette 
demiere variable est formalisee par l’&quation 9. Le brou- 

Tableau II. Liste des parametres appliques aux nouvelles variables du modele biologique. 

Table II. List of the parameters applied to the new variables of the biological sub-model. 

Nanoplancton 
PmilXll‘llln 
I Wdln,> 
k h *.*m 
kPnano 
nh,,, 

Mksozooplancton 
r(./N,oci 

r,iirlX,I,o 
k I” 
S NUtI 

excr,,,,,,,,j 
m LOO 
Microzooplancton 
r(.lNmlcr~~ 

rmaxlnicro 
k Nut 

eXCrmaxmicro 

mmlcro 
Matiire organique 
‘\MO 

r m,nN 
r ,lllnP 

rlninc 
r ‘I&\ 

Taux de croissance maximal B 0 “C 
Intensite lumineuse optimale 
Constante de demi-saturation pour l’azote mineral 
Constante de demi-saturation pour le phosphore mineral 
Taux de mortalite a 0 ‘C 

Rapport C/N 
Ration maximale ingerte B 0 “C 
Coefficient d’Ivlev 
Seuil d’echappement a la predation 
Taux d’excretion maximal B 0 “C 
Taux de mortalite a 0 “C 

Rapport C/N 
Ration maximale ingeree a 0 “C 
Coefficient de demi-saturation 
Taux d’excretion maximal a 0 “C 
Taux de mortalite 6 0 “C 

Taux de sedimentation de la mat&e organique 
Taux de remineralisation de l’azote detritique a 0 “C 
Taux de reminCralisation du phosphore d&itique B 0 “C 
Taux de remineralisation du carbone detritique a 0 “C 
Taux de dissolution de la silice particulaire a 0 “C 

1 j-’ 
70 W m-’ 

1 pmol L-’ 
0, I pm01 L-’ 
0,I j-’ 

4.67 mol mole’ 
0.3 j-’ 

0,08 1 pm01 L-’ 
0,s pm01 L-’ 

0,03 j-’ 
0.1 (1 pm01 L ‘).j-’ 

S,5 mol mol-’ 
0.3 j-’ 

1 pm01 L-’ 
0,l jj’ 

0.015 (I umol-‘) jj’ 

I m j’ 
0,04 j-’ 
0.1 j-’ 

0,02 j-’ 
0,03 j-’ 
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tage et la predation par le mesozooplancton sont simules 
par une fonction d’Jvlev (e’q. IO). Dans l’ordre decrois- 
sant de preference, le mesozooplancton ingbre des diato- 
m&es, du microzooplancton et des dinoflagelles. La 
fraction de biomasse des diatomees broutee par le meso- 
zooplancton s’exprime alors de la faGon suivante : 

CaptDiat .- 
rationMttso (-apth.lCso ’ et de man&e symetrique pour les 

dinoflagellds et le microzooplancton. D’apres Hofmann 
et Ambler [IO], le taux d’assimilation des composes azo- 
t6s par le zooplancton depend de la ration ingeree par ces 
organismes. Ce taux d’assimilation est d’autant plus 
&eve’ clue la ration est faible. et varie de 0.7 B 0.9 (661. II). 
Les taux d’assimilation du phosphore et du carbone sent 
calcules de facon b respecter les rapports stcechiometri- 
ques constants au sein du zooplancton en fonction de 
ceux de la nourriture et du taux d’assimilation de l‘azote. 
k titre d’exemple, le taux d’assimilation du phosphore est 
fourni par 1’6qquution 12. Le taux d’assimilation de 
l’azote peut &tre ajuste’ pour clue celui du phosphore ne 
de’passe pas la valeur de 1. Le taux d’excrttion de l’azote 
par le mesozooplancton est Cgalement consider6 commc 
dependant de la ration ingeree par les organismes 
(69. 13). D’apres Steele et Henderson [3S], le taux de 
mortalite du mesozooplancton est un processus du second 
ordre, lie g la concentration environnante de ces individus 
(kq. 14). 

Contrairement a celle du mbozooplancton. la nutrition 
du microzooplancton est fotmalisee par des equations de 
Michaelis-Menten (e’q. 15). Le microzooplancton ingere 
preferentiellement des cellules nanoplanctoniques. Les 
processus d’excrbtion, de mortalite. ainsi que l’assimila- 
tion des elements sont modelis& de man&e identique 
pour Ies deux categories de zooplancton. 

Le recylage des elements s’effectue via I’excretion des 
heterotrophes, et par l’intermtdiaire de la remidralisa- 
tion du materiel detritique. Ce dernier est constitue des 
individus morts et des pelotes f&ales issues de I’egestion 
du zooplancton. 

L’element carbone est pris en compte par le biais de rap- 
ports stcechiometriques constants dans le phytoplancton 
et les heterotrophes, explicitement pour la mat&e organi- 
que dans I’eau et le sediment. Le taux de recyclage du 
carbone est consider6 comme inferieur A celui de l’azote 
[ 141. En accord avec les taux de remineralisation utilises 
par Ross et al. 1331, le taux de recyclage dans le sediment 
est e’gal & 5 % de sa valeur dans la colonne d’eau, pour les 
trois Gments (C, N et P). 

Ce modele est utilise pour calculer la part de la produc- 
tion primaire attribuable a chaque categoric de phyto- 
plancton [25]. Par exemple, on calcule en chaque boite la 
production azotee des diatomies (en Pmol rne2) : 

d ProdDiat 

dt 
= pDiat Diat.h 

h reprtsente la hauteur de la couche d’eau consideree. 
Les productions dans les couches de surface et de fond 
sont additionnees. La contribution des dinoflagelles et du 
nanoplancton A la production phytoplanctonique totale 
est calculh de man&e identique. Estimee initialement 
en azote par le modele, la production primaire, cumulte g 
I’echelle annuelle, est convertie en production carbone’e ii 
l’aide d’un rapport de Redfield [ 311. 

Des equations similaires sont utilisees afin de simuler les 
flux entre les differentes variables d’dtat du systeme, pour 
tous les processus consider&s (croissance, mortalite, 
broutage, predation, e’gestion. excretion, remineralisation, 
sedimentation et remise en suspension). Ces flux entre 
compartiments sont inttgres a I’echelle annuelle et repre- 
sentent la moyenne des tlux calcules dans chaque b0it.e. 

Ce modele nous permet Cgalement de calculer en chaque 
boite la proportion d’azote produit par regeneration par 
rapport B la somme des sources d’azote. L’azote de rege- 
neration est produit soit par remineralisation dans la 
colonne d’eau, soit par excretion des hettrotrophes. La 
quantite d’azote regenere dans une boite vaut : 

dNreg = 
dt 

(re min Det + ExcMicro Micro + ExcEvZeso . M&o) . V 

V est le volume de la boite consideree. A l’oppose, 
l’azote nouveau est constitue par le stock hivernal, l’azote 
remidralise’ dans le sediment et les apports par les fleu- 
ves. Dans ce dernier cas, I’azote est consider-6 comme 
nouveau tant qu’il n’a pas Cte’ assimile’ par les cellules 
phytoplanctoniques. 

2.2.2. Variables forgantes, conditions au limites et 
donne’es de calibration 

Les variables EorGantes sont inchangees par rapport au 
modele de Hoch et Mtnesguen [ 1 il. Les conditions aux 
limites spatiales sont identiques pour les variables dej& 
presentes dans ce modele. Pour les autres variables 
(nanoplancton, zooplancton et carbone organique de’triti- 
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que), nous considerons que les concentrations aux limites 
atlantiques du domaine sont equivalentes a celles simu- 
lees dans les boites directement influencees par ces 
apports. La dynamique du systeme n’est que peu influen- 
cte par les valeurs de ces concentrations aux limites. 

Pour comparer les resultats des simulations et les mesu- 
res, nous additionnons les valeurs d’azote phytoplancto- 
nique pour les trois compartiments (diatomees. 
dinoflagelles et nanoplancton), apres conversion en chlo- 
rophylle a a raison de 1 yg L-’ de chlorophylle pour 
1 umol L-’ d’azote [3, 91. Le calage est effect& prioritai- 
rement en cinq boites : 

- la boite A, situ&e au large de la c6te anglaise en zone 
temporairement stratifiee et qui inclue la station 2, Cchan- 
tillonnee dans le cadre du PNOC-Chantier Manche, et 
pour laquelle nous utilisons Cgalement des donnees de la 
litterature [ 121. 

- la boite B, au nord de la baie de Morlaix, comprenant la 
station 1, 
- la boite C, dans la baie du mont Saint-Michel, avec des 
donnees de Le Hir et al. [ 1.51, 

- la boite D, dans l’estuaire de la Seine, ou les resultats 
des simulations sont compares a des donnees du RN0 
(Reseau national d’observation de la qualite du milieu 
marin), reseau de surveillance franqais, 

- la boite E, dans le detroit du Pas-de-Calais, incluant la 
station 6, au travers duquel Bentley [5] a Cgalement effec- 
tuC de nombreuses mesures en 1980. 

A I’exception de la station 2, Cchantillonnee a l’occasion 
de la campagne printaniere CPB 1 du PNOC 1291, les sta- 
tions ont fait l’objet d’un suivi saisonnier dans le cadre du 
programme. 

3. RBSULTATS DES SIMULATIONS 

La dynamique de l’ecosysteme est d&rite h partir de la 
comparaison entre les resultats du modele et les mesures. 
Nous exploitons ensuite ce modele de far;on a degager 
une vision synoptique de la production primaire a 
I’echelle de la Manche. 

3.1. Comparaison des rhltats du modele avec des 
don&es de terrain yigure 2) 

L’apparition du bloom printanier est principalement 
like a la hauteur de la couche de surface. Lorsque la 

colonne d’eau est stratifite, la thermocline ou 
l’halocline isolent une couche de surface peu Cpaisse, 
ou l’energie lumineuse favorise le dtveloppement phy- 
toplanctonique. Ainsi, (figure 2), le bloom phytoplanc- 
tonique apparait plus tot au large de la tote anglaise de 
Manche occidentale (boite A) qu’a la c&e fran$aise 
(boite B), en relation avec la formation de la thermo- 
cline. Apres le pit printanier, la stratification stable 
dans la boite A engendre un appauvrissement general 
en chlorophylle a. Les teneurs phytoplanctoniques 
n’augmentent qu’a l’automne, au moment de la destra- 
tification. Dans la boite B, I’instabilite de la stratifica- 
tion, en raison de courants de maree plus forts, 
engendre une serie de petits pits chlorophylliens suc- 
cessifs. Les zones peu profondes, comme dans la baie 
du mont Saint-Michel (boite C), sont aussi le siege 
d’une croissance phytoplanctonique precoce, mais les 
interactions avec le domaine benthique par le biais des 
processus de sedimentation et remise en suspension et 
de remineralisation. n’engendrent pas un appauvris- 
sement aussi prononce que dans la zone stratifiee. En 
baie de Seine (boite D), l’halocline engendree par les 
apports d’eau deuce du fleuve attenue l’effet d’une tur- 
bidite forte et favorise l’apparition d’un bloom assez 
precoce. La dynamique phytoplanctonique dans le Pas- 
de-Calais (boite E) est assez similaire a celle de la baie 
du mont Saint-Michel. 

L’intensite du developpement planctonique depend en 
revanche de la disponibilite en sets nutritifs. Au debouche 
de la Seine (boite D), les apports par le fleuve engendrent 
un bloom printanier important (22 pmol L-’ d’azote phy- 
toplanctonique) et permettent de soutenir une croissance 
estivale continue, avec un maximum estime aux alentours 
de 27 umol L-’ au debut de 1’CtC. Les autres boites pre- 
sentent un pit printanier maximal simule variant entre 
3,5 pmol L-’ (boite B) et un peu moins de 6 pmol L-’ 
d’azote phytoplanctonique dans le Pas-de-Calais. 

La figure synthetise I’evolution annuelle de la chloro- 
phylle a en plusieurs points representant l’ensemble des 
differents ecosystemes rencontres en Manche. Le bloom 
printanier est dans l’ensemble bien reproduit par le 
modele. Des differences avec les don&es peuvent Ctre 
remarquees en periode estivale, notamment dans le Pas- 
de-Calais (boite E). Ceci peut &tre impute a l’influence du 
benthos, non detaillee dans le modele, ou a celle des 
zones cbtieres riches en elements nutritifs, a cause d’un 
transport d’eau trop important vers le large du a la discre- 
tisation spatiale en boites. 

877 



T. HOCH 

0 loo 200 300 400 

Temps tif I 

0' 
0 lal 200 3m a 

Tempt ti) 

I i 

L 

Temps (i) 

4 

3 

2 
O0 

1 0 0 
00 0 0 

n k4 

0 la3 2co 300 400 

Temps 0 L 
I 

0 lal 200 300 4al 

Temps Ul 

Figure 2. Comparaison entre les resultats du modble et les mesures pour I’azote phytoplanctonique total (pmol L-‘) dam la couche de surface. 
Les don&es sont issues soit de la litterature (m), soit de mesures effectuees dam le cadre du PNOC-Chantier Manche (0). Le jour 0 corres- 
pond au le’ janvier. 

Figure 2. Comparison between model results and measurements for total phytoplanktonic nitrogen (pmol L-’ ) in the surface layer. Data are 
either coming from the literature (B), or measured during PNOC-Chantier Manche cruises (‘3). Day 0 corresponds to 1 January. 
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3.1.1. Distribution spatiale de lu production primaire 
(figure 3) 

Les zones c&&es, malgrd la plus forte disponibiliti en 
ClCments nutritifs, sont moins productives du fait de 
l’importance de l’extinction d’origine non chlorophyl- 
lienne, sauf dans l’estuaire de la Seine oti les forts apports 
terrigknes engendrent des productions ClevCes. Dans les 
eaux du large, une nette distinction peut Ctre faite entre 
les secteurs brass& et les rkgions saisonnikrement strati- 
fiCes de Manche occidentale. Dans celles-ci, la sCdimen- 
tation exporte les cellules phytoplanctoniques et la 
mat&e organique dCtritique de la couche de surface vers 
celle du fond, d’oti une production plus faible que dans le 
systkme homogkne profond de Manche centrale et orien- 
tale. Ces deux dernikres zones apparaissent comme les 
plus productives. Sur l’ensemble de la Manche, la pro- 
duction carbonCe totale est estimCe 5 un peu plus de 
20 x 10h tan-l. 

3.1.2. Proportion d’azote produit par re’gthne’ration duns 
la colonne d’eau (figure 4) 

Cette carte souligne l’importance de la rbg&5ration dam 
les zones brasskes profondes : en Manche centrale. la part 

d’azote produit par rkgCnCration dCpasse 80 lo. Cette 
situation contraste avec celle qui prCvaut aux limites spa- 
Gales du modkle : au large de l’ile d’ouessant (apports 
aux limites atlantiques), en baie de Seine (apports conti- 
nentaux) et dans les regions &i&es peu profondes. telles 
que la baie du mont Saint-Michel (sources d’azote plus 
diversifiies, comprenant le flux d’origine benthique), ce 
pourcentage est nettement plus faible. L’ensemble des 
zones &t&es, par leur plus forte turbidite’, apparait rela- 
tivement moins productif et plus dtpendant du stock 
hivemal de sels nut&ifs. A 1’Cchelle de la Manche, la 
contribution de l’azote issu de la rdge’ntration est estimke 
B 67 ‘720. 

3.1.3. Flux d ‘azote au sein du systkme biologique 

Nous avons calculC ?I l’aide du mod&le les flux d’azote 
entre les diffkrents compartiments du syst&me fj?gure 5). 
Ces flux n’apparaissent pas Cquilibr& car le schema 
n’indique pas les apports aux limites ainsi que les sorties 
du systeme. La production par les diatomies reprCsente 
l’essentiel de la production phytoplanctonique. La pro- 
duction primaire se dCgrade ensuite principalement en 
mat&e organique dktritique. En effet, le flux d’azote IiC & 

ANGLETERRE I J Pas&. 

Figure 3. Carte de la production primaire carbonCe cum&e sur I’annCe et intCgrCe sur la profondeur de la colonne d’eau (g me2 an-’ 

Figure 3. Map of carbon primary production calculated over one year and integrated on the depth of the water column (g n? ye’). 
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Figure 4. Carte du pourcentage simulk d’azote inorganique produit par rCgCn&ation dans la colonne d’eau (%). 

Figure 4. Map of the simulated percentage of inorganic nitrogen produced by regeneration in the water column (56). 

la mortalite des diatomees, associe sur la figure a leur 
sedimentation et a la mortalite’ des autres categories phy- 
toplanctoniques, represente 20,73 g m-z, soit pres de 
60 % de la production de ces cellules. D’une maniere 
generale, le role du mesozooplancton semble relative- 
ment limit& En revanche, d’apres le modble, le comparti- 
ment microzooplanctonique joue un role important, 
notamment du fait des interactions fortes avec le compar- 
timent regroupant materiel de’tritique et batteries. La 
remineralisation par les bacttries apparait comme la prin- 
cipale voie de recyclage des elements. Les Cchanges avec 
le sediment sont faibles mais non negligeables. 

4. CONCLUSION ET DISCUSSION 

Le modele en boites simule en des temps de calcul 
raisonnables la structure physique horizontale et verticale 
en Manche, autorise B detailler le sous-modtle biologique 
decrivant les interactions entre les principaux comparti- 
merits du systeme pelagique. Ce modele Ccologique 
fournit une vision synoptique de la dynamique phyto- 
planctonique g l’echelle de la Manche. Cette dynamique 
repose essentiellement sur deux facteurs : l’epaisseur de 
la couche de surface, ou la profondeur de la colonne 

d’eau lorsque celle-ci est totalement melangee, et la dis- 
ponibilite en elements nutritifs. Brunet et al. [7] ont decrit 
en Manche orientale des differences dans la date d’appa- 
rition et la composition du bloom phytoplanctonique 
printanier entre deux zones situees au nord et au sud de la 
baie de Somme. 11s les attribuent a des profondeurs et des 
degres de stabilite de la colonne d’eau distincts entre les 
deux regions. Ce modele permet egalement I’faboration 
d’une carte de la production primaire annuelle, influen- 
c6e par la structure physique verticale ainsi que par la tur- 
bidite en milieu &tier. La prise en compte du 
nanoplancton parait necessaire car, si elle ne modifie que 
peu I’e’volution des concentrations phytoplanctoniques, 
elle permet d’augmenter les valeurs des productions 
simulees. Celles-ci, sous-estimees par le precedent 
modele [25] sont maintenant cornparables a celles mesu- 
rees au nord de Roscoff (boite B) par L’Helguen [ 191 et 
Maguer et al. [2 1 J qui trouvent respectivement des pro- 
ductions annuelles carbonees de 360 et 250 g me-*. De 
m&me, l’inttgration a I’echelle annuelle des mesures de 
Boalch [6] amene a des productions de 1”ordre de 
1.50 g mm2 au large de la tote anglaise de Manche occi- 
dentale (boite A), tandis que Quisthoudt [30] trouve une 
production annuelle de 336 g mm2 dans une bande c&i&e 
du Pas-de-Calais. Si des sous-estimations des productions 
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t  - . . _  -. l . l . l-..- l--- - .  

AUTOTROPHES 

\k/ ~DinoflagellCs /’ 

Microzoooplmctan 

Figure 5. Flux annuels d’azote (g mm’) estimks entre les compartiments biologiques du systkme : moyennes des flux simule’s dans chaque 
boite 

Figure 5. Annual nitrogen fluxes (g mm’) estimated between the different compartments of the system: average of simulated fluxes in each 
box. 
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calcultes subsistent, elles sont attribuables, soit a une 
stratification simulee trop prononce’e, soit a une turbidite 
estimee trop forte, soit enfin 21 des flux benthiques d’ele- 
ments nutritifs trop faibles. 

Cette etude a mis en evidence le role central joue par la 
regeneration des elements, notamment de l’azote, au sein 
de la colonne d’eau. La contribution de l’azote inorgani- 
que produit par ce processus represente environ les 2/3 
des sources totales d’azote mineral. Cette predominance 
a CtC mise en evidence par L’Helguen et al. [20] et 
Maguer et al. [22]. Ces derniers auteurs montrent que 
dans l’ensemble du systeme bra& de la Manche, la rege- 
ntration de l’ammonium par les microheterotrophes 
satisfait en moyenne 80 % des besoins du phytoplancton, 
en accord avec les valeurs simulees dam les zones peu 
soumises aux apports externes. Les resultats experimen- 
taux ainsi que la simulation amenent a conclure que la 
production primaire Li l’tchelle de la Manche est essen- 
tiellement d’origine regeneree. 

La remineralisation bacterienne domine dans notre 
modble pour ce qui concerne le recyclage des elements. 
D’apres Le Corre et al. [ 161, les flux d’ammonium lie’s a 
la remineralisation concement l’ensemble de la boucle 
microbienne. dans le sens : matiere organique -+ bacte- 
ries + nanoflagelles -+ cilies. Ainsi, dans une zone bras- 
see de Manche occidentale, le recyclage de l’azote est 
principalement dQ aux microheterotrophes qui participent 
pour 64 % B la regeneration de I’ammonium, tandis que 
la part attribute aux batteries est au maximum de 26 % 
en automne ]I 71. Meme si le role central joue par la rege- 
neration est reproduit par le modele, sans doute faudrait- 
il r&juster l’importance respective des differents compar- 

timents de la boucle microbienne. En outre, l’influence 
du sediment apparait restreinte a l’echelle de la Manche. 
Le Pape [ 181 a demontre de fortes interrelations entre les 
systbmes pelagique et benthique, via la sedimentation du 
materiel detritique, a l’aide d’un modele comparable a 
celui presente ici et applique a la rade de Brest. La pro- 
fondeur de la colonne d’eau joue done un role fondamen- 
tal dans le couplage entre pelagos et benthos. Le modble 
Ccologique de la rade de Brest inclut une description 
detaillee de l’ecosysteme benthique qui identifie six com- 
partiments dans le sediment. Afin d’amtliorer la compre- 
hension du couplage pelago-benthique, il faudrait aftiner 
la description des processus dans le sediment, en s’inspi- 
rant notamment du travail precite ainsi que du modble de 
Chardy et Dauvin [8]. La de’frnition des differentes strates 
biosedimentaires en Manche reprtsente toutefois une 
tlche difticile. 

La prise en compte explicite du carbone et de son assimi- 
lation dans la photosynthese constitue un autre axe de 
developpement possible du modele, B l’exemple de 
Walsh et Dieterle 1371 qui prennent en consideration le 
CO, dissous, les Cchanges de CO, entre I’atmosphere et 
l’ocean ainsi que la biomasse phytoplanctonique carbo- 
tree. 
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ANNEXE : kquations diffkrentielles du sous-mod&le biologique 

N 1,111, 

Sidi,, 

pmin 

Diat 
DinoCell 
DinoN 
DinoP 
Nano 
Meso 
Micro 

NJ,, 
Sip,,, 
P drt 
C de, 
&xv 
Si LX” 
P IX” 
C hen 

: azote mineral (pm01 L’) 
: silice dissoute (umol L.-l) 
: phosphore mineral (Pmol L-‘) 
: azote des diatomees (pmol L-‘) 
: abondance des dinoflagelles (cell L-‘) 
: azote des dinoflagelles (pmol L-‘) 
: phosphore des dinoflagelles (pmol L-‘) 
: azote du nanoplancton (umol L-‘) 
: azote du mesozooplancton (pmol L-‘) 
: azote du microzooplancton (pmol L-‘) 
: azote detritique dans I’eau (umol L-‘) 
: silice particulaire detritique dans I’eau (pmol L-’ J 
: phosphore detritique dans I’eau (pmol L-‘) 
: carbone detritique dans I’eau (pmol L-‘) 
: azote organique benthique (ymol m-z) 
: silice benthique (pmol mm’) 
: phosphore organique benthique (pmol rn-‘) 
: carbone organique benthique (pmol rn-.‘) 

dNrnin - = rmin N Nder + rlninNben Nben + excrMesc, MCso + excrMicrc,. Micro -uDiat 
dt 

Diat -assimN DinoCell- p(Nano. Nano 

dSidiss 
- = rdis?, Siparc - kh[ Diat dt 

dPn,in 
- = r,niap P&t + r,,,;,, Phen Pben + excrMdso Meso + eXCr,,,,ic,o. Micro -pUint 

dt 
Diat - assimP DinoCell- pNano. Nano 

dJ$fJ = (pDiat - mortDia, - sCdimDi,,) Diat - rationMCso,,i,, MCso 

dDinoCell 
dt = (PDino - mortDino ) DinoCell- rationMCsoDi,, ($$fj.Meso 

dDinoN 
dt 

= assimN DinoCell- mortDino DinoN - rationMCsoU,,, M&o 

dDinoP - = assimP DinoCell - mortDi,,, DinoP -rationMeso 
dt 

dNano 
- = (CI 

dt DlllO - mortDi,,J Nano - rationMicroN,,, Micro 

y  = (rationMCso - BgestMcso - excrMeso - mortM4,,) Meso 

dMicro 
dt 

= (rationMicro -CgestMicro - excrMicro - mort Meaoh,tic,.o) Micro - rationMtsoMicrn MCso 

dNde, - = mortDiar Diat + mortDino. DinoN + mortNano. Nano + relargN Nben + (mortMC 
dt so + egesthlCso) Meso 

+ (mortMlcro + egestMicro). Micro- (rmin N + sCdimcle,) Ndet - rationMicrodet Micro 

mortDiat Diat + relargs, Sine, + rationM6soDiE,, MCso - (rdiss + sCdimdet) Sin,,., 
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dPdet 
- = mortD,,, Diat + mortni,, DinoP+ mortNano Nano + relargp Phen + ( mortMCuo + egest,,,Cto) Meso 

dt 

+ (mOrtMicro + egestM,,,.,,) Micro - (rmin p + sedim,,,) Pdet - rationMicrod,, Micro 

dCde, - = mortDiat Diat + mortDi,,,, Dino + mortNano 
dt 

Nano + relargc Cben + (mortMe,, + egestMeso) MCso 

+ (mortMic,,, + egestMi,,,) Micro - (rlninC + sCdimd,t) Cdet - rationMicrod,t Micro 

dN hen - = &dim 
dt 

D,a, Diat + sCdimde, Ndct - (rmin Nben + relargy) Nben 

dSihe,, - = sedimt,i;,t. Diat + sedimllet. Si,,, - relargsi Sin,, 
dt 

dP hen - = sCdimD,a, 
dt 

Diat + sedimd,, Pde, - (rminPhen + relargn) Pben 

dC hen - = sCdimDia, Diat + s&dirndcr. Cde, - (rminChen + relargc) Cbcn 
dt 

rnmln : taux de remineralisation du materiel organique 

I-I : taux de croissance du phytoplancton 
mort : taux de mortalite du phyto- et du zooplancton 
&dim : taux de sedimentation des diatomees et du materiel dietritique 

assim : taux d’assimilation des elements nutritifs par les cellules de dinoflagelk 

ration, Cgest, excr : taux d’ingestion, tl’e’gestion, d’excrttion du zooplancton 
relarg : taux de relargage du materiel benthique 

Tous ces taux s’expriment en j-‘. Par souci de simplicite. les rapports stoechiometriques constants entre les elements (N/P/WC) ne sont pas 
figures ici. Ces rapports s’appliquent aux concentrations en azote du phytoplancton et du zooplancton pour le calcul de SidisL et P,,, ainsi que 
Si. P et C sous forme organique detritique. 
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