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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. © Elsevier, Paris
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Résumé ~ Cet article présente un modele de la production pélagique en Manche. Il prend en compte explicitement le cycle
biogéochimique de I’azote et, de maniére indirecte ceux du phosphore, du silicium et du carbone. L’ écosystéme pélagique
est décrit de maniére précise, d’une part a ’aide de trois compartiments phytoplanctoniques, d’autre part par la prise en
compte de la boucle microbienne. La production primaire apparait essentiellement contrblée par la stratification et la tur-
bidité, sauf en baie de Seine ol les forts apports terrigeénes engendrent un enrichissement prononcé. Le modéle permet de
dégager des conclusions écologiques de portée générale. Ainsi, d’apres la simulation, 1'azote inorganique dans la colonne
d’eau est produit principalement par un recyclage intense. Confirmés par les mesures in situ, ces résultats montrent la pré-
dominance de la production régénérée sur la production nouvelle en Manche. La simulation des flux d’azote & I’échelle
annuelle souligne I'importance de la reminéralisation par les bactéries, sous-estimant sans doute 1’excrétion par le micro-
zooplancton dans le recyclage des éléments. Les échanges entre les compartiments pélagique et benthique sont faibles.
© Elsevier, Paris

Manche / modéle écologique / production primaire / flux d’azote

1. INTRODUCTION sent environ le quart du carbone organique marin [23] et

80 % des ressources vivantes marines de la plangte y sont
Les zones cotieres jouent un role non négligeable dans la exploitées. Les mers épicontinentales, & I’interface
production biologique des océans. Bien qu’elles ne repré- « océan—continent », constituent la zone d’impact des
sentent que 8 % de la surface des océans, elles fournis- activités humaines. L’influence croissante de 'homme
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sur les écosystémes cotiers en fait des sites d’étude privi-
légiés.

L étude de ces zones nécessite la mise en place d’outils
offrant une vision synoptique de la production biologi-
que, et plus particulierement primaire. La modélisation
écologique & mésoéchelle permet de simuler et de syn-
thétiser la dynamique de I’écosysteme, et de tester
I’influence de divers facteurs tels que les apports par les
fleuves ou les variations météorologiques. Un tel modele
a été appliqué a la Manche dans le cadre du Programme
national d’océanographie cétiére (PNOC) pour plusieurs
raisons : (1) cette mer située a la transition entre 1’océan
Atlantique et la mer du Nord est sujette a des phénome-
nes récurrents d’eutrophisation, (2) la Seine y déverse
des quantités importantes d’éléments nutritifs et de pol-
luants, (3) la structure physique de la Manche est bien
connue et modélisée {34]. Un modéele de ce type a été
précédemment appliqué a la Manche, d’une part afin de
décrire I'effet de la structure verticale des masses d’eau
sur la production primaire [25], d’autre part pour analy-
ser la sensibilité du systéme, notamment aux conditions
météorologiques et aux apports par les fleuves [11]. Ces
travaux ne concernaient que les cycles biogéochimiques
de I'azote, du phosphore et du silicium. Le présent tra-
vail inclut I’élément carbone au modéle, afin de donner
une vision globale de la production primaire carbonée et
de connaitre son déterminisme. Les travaux précédents
ne tenaient pas compte du broutage du phytoplancton par
I'intermédiaire des hét€rotrophes, ni de la production
primaire induite par les cellules de trés petites tailles,
appelées ici nanoflagellés. L' importance quantitative des
nanoflagellés a été mise en évidence dans des régions
bien stratifiées de Manche occidentale par Holligan et al.
[13]. Le nanoplancton doit étre pris en compte dans
I’étude de la production primaire carbonée en Manche.
Vézina et Platt [36] ont utilisé ces mémes données pour
estimer les stocks et les flux dans un réseau trophique
théorique, a I'aide d’une méthode inverse. Ils soulignent
le réle central du microzooplancton, des protozoaires et
des bactéries dans le processus de recyclage au sein de la
couche de surface. L'étude des flux de matiere dans le
réseau trophique pélagique nécessite donc la formula-
tion explicite du recyclage des éléments dans la boucle
microbienne,

Ce travail a pour objectif I’étude de la production pri-
maire carbonée en Manche, a ’aide d’un modéle des
composantes autotrophes et hétérotrophes de 1’écosys-
teme pélagique.

2. UN MODELE DE L'ECOSYSTEME PELAGIQUE
APPLIQUE A LA MANCHE

2.1. Simulation de la structure physique de la Manche

Un tel modele résulte du couplage entre un sous-modele
physique et un sous-modéle biologique. Menesguen et
Hoch [25] ont simulé la structure physique de la Manche,
divisée en 71 boites entre lesquelles les flux d’eau sont
calculés 2 I'aide du logiciel Elise [24], 4 partir d’un
modéle de circulation & mailles fines {34] qui reproduit le
mouvement général des masses d’eau de I'ouest vers
I’est. La structure verticale est simulée a 1’aide du modéle
intégral bicouche thermohalin, élaboré par Niiler et
Kraus [27], puis repris par Agoumi et al. [1]. Il fournit
pour chaque couche la température, la salinité et les
vitesses d’échange entre la surface et le fond qui seront
appliquées 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 sépare distinctement les
couches de surface et de fond jusqu’au mois d’octobre. A
I’embouchure de la Seine, une halocline stable est simu-
lée, principalement en hiver, lorsque les débits d’eau
douce sont maximaux.

2.2. Modélisation du cycle des éléments

2.2.1. Conception du modéle et formulation des

processus

Hoch et Ménesguen [11] ont modélisé les cycles de
I’azote, du phosphore et du silicium en considérant ces
éléments sous les formes suivantes :

— inorganique dissoute,

- phytoplanctonique, comprenant diatomées et dinofla-
gellés, la croissance de ces derniers étant simulée par un
modele a quotas,

— détritique dans I’eau,
— organique benthique.

Nous allons détailler les modifications apportées ici a ce
premier modele. Painting et al. [28] ont montré I’impor-
tance du nanoplancton dans le bilan de la production pri-
maire d’une zone d’upwelling au large de 1’ Afrique du
Sud. IIs s’appuyent sur un modgle élaboré par Moloney et
Field [26] qui consideérent trois classes de taille pour les
autotrophes, et quatre pour les hétérotrophes. Baretta-
Bekker et al. [4] ont montré que I’on pouvait simuler de
maniére réaliste la dynamique d’un systéme planctonique
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en mésocosme, 4 1'aide d’un modele de la boucle micro- ainsi que du modele de I'écosystéme pélagique marin
bienne appliqué a I’échelle de la mer du Nord. Le modele développé par Andersen et Rassoulzadegan [2] et appli-
développé dans le cas présent s'inspire de ces travaux. qué a la Méditerranée. La figure 1 résume les idées qui
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Figure 1. Schéma conceptuel du modéle biologique.

Figure 1. Conceptual scheme of the biological sub-model.
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Tableau 1. Liste des équations appliquées aux nouvelles variables du modele biologique.

Table 1. List of the equations applied to the new variables of the biological submodel.

- Evolution de ]’azote du nanoplancton (Nano en pmol L™') :
dNano
dt
Micro : concentration en azote du microzooplancton (umol L) :
rationy,, : taux de broutage du nanoplancton par le microzooplancton (en j'}
* Croissance (i™): tingno = Hmax-fg-min(fy , £, fp)

= (uNm ~ MOTt 0o )Nano — ration g, -Micro

- fy : facteur multiplicatif lié 4 la température 6 : fy = elks )

L
1,52
- Action de la lumi¢re :  f] = ”(;—'Je Y/ 4zt (formule de Steele)
sat

Intensité lumineuse a la profondeurz: I, = ont.e‘kt'z
I,, : intensité lumineuse en surface (W.m™)
k;. : coefficient d’extinction (en m™") :

2
ky, =Ky *k, (Diat + Nano)7 +k, (Diat + Nano)+ k ; .DinoCell
Diat : concentration en azote des diatomées (umol L™ :
DinoCell : nombre de cellules de dinoflagellés (cell L™") :

- Action des sels nutritifs azotés ou phosphorés (formule de Michaelis-Menten) :

fau = [Nut] avec Nut=Nou P

Nt ke
kyw : coefficient de demi-saturation
» Mortalité (') : morty,,, = Monano o
- Evolution du mésozooplancton (Méso en umol L) :
dMéso
dt
* Broutage : ration e, = Lyax Méso o .(1 —e"k""m“"(o’ca"’M@'sN'“')}
Capty,, : ration disponible pour le mésozooplancton
Capt Méso = Capt Diat T Capt Dino Capt Micro
Captp, = Diat
Captp;p, =0,1.Dino
Capt 60 = 0,7 Micro
Dino : concentration en azote des dinoflagellés (umol L™):

= (a Méso TAHON ppec) — EXCpraey ~MOrt pge )Méso

Lo , rationy
» Assimilation de I’azote : ayygq, = 0,3 (3—0,67.——“@]
Imax Méso-lg

({

P

N ZrationMéso

* Assimilation du phosphore : apye, = anmsso

Tation pes, )

» Excrétion : epggo = €nax Méso(
Tinax Méso 'fa

* Mortalité : my,, = m(,ms(,.f@,MésoZ

- Ingestion du microzooplancton :

CaptMicm
Captygicro + Keapt
Captyicro = Captyan, +Captpe
Captyn, = Nano
Captp,, = 0,8.Det
Det : concentration en azote du compartiment détritique et bactérien (umol L~') :

ratioNpgicro = Tnax Micro-Lo-
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gouvernent la conception de ce modele. Les rableaux |
et /I fournissent les équations du modele pour les varia-
bles nouvellement introduites, ainsi que les paramétres
cotrespondants. L’ensemble des équations du modele est
regroupé en annexe.

Une variable nanoplancton, dont la croissance est limitée
par le phosphore et I'azote, a ét€ ajoutée au compartiment
des autotrophes (ég. /). De méme que pour les autres
catégories phytoplanctoniques, le taux de croissance des
nanoflagellés dépend de la limitation par les éléments
nutritifs (N et P) et par 'énergie lumineuse utilisable
dans la photosyntheése (ég. 2 & 7). Suivant la loi de Liebig,
le minimum des fonctions limitantes a été considéré. I
est a noter que le coefficient d’extinction lumineuse est la
somme d’un coefficient d’origine non chlorophyllienne
(kne) et des influences respectives des concentrations en
azote des diatomées et des nanoflagellés suivant une for-
mule de Riley [32), et du nombre de cellules de dinofla-
gellés. La mortalité des cellules nanoplanctoniques est un
processus de premier ordre et dépend, comme pour les
autres organismes autotrophes, d’un taux de mortalité

basal et de I'action de la température (€g. 8). Les taux de
croissance et de mortalité des nanoflagellés ont été consi-
dérés comme plus forts que ceux des autres classes de
phytoplancton, traduisant ainsi un renouvellement des
cellules plus important.

Pour les hétérotrophes, deux catégories zooplanctoni-
ques sont prises en compte.

(1) Le microzooplancton, qui réunit des protozoaires et
des larves de copépodes, de tailles inférieures a 200 pm,
ingere des cellules phytoplanctoniques de petites tailles,
du matériel détritique et des bactéries. Ces deux dernieres
catégories sont regroupées dans le méme compartiment
pour tenir compte des bactéries liées aux particules détri-
tiques, et parce que nous nous intéressons plus au recy-
clage des éléments par les bactéries qu'a la dynamigue
propre de ce compartiment.

(2) Le mésozooplancton qui broute préférenticllement
des diatomées et des dinoflagellés, mais ingére également
des microhétérotrophes. L’évolution temporelle de cette
derniére variable est formalisée par 1'équation 9. Le brou-

Tableau IL Liste des paramétres appliqués aux nouvelles variables du modgle biologique.

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

Nanoplancton

Hraxnano Taux de croissance maximal 2 0 °C 1 j“’

Ltdine Intensité lumineuse optimale 70 W m?

Ky nano Constante de demi-saturation pour 1’azote minéral 1 pmol L
Kpnano Constante de demi-saturation pour le phosphore minéral 0,1 pmol L™
Mgng Taux de mortalité 2 0 °C 0,1 i
Mésozooplancton

TeNzoo Rapport C/N 4,67 mol mol™
Tinaxzoo Ration maximale ingérée 4 0 °C 0.3 j']

3% Coefficient d'Ivley 0,08 1 pmol L'
Sxutr Seuil d’échappement a la prédation 0.5 pmol L
EXCT k700 Taux d’excrétion maximal a 0 °C 0,03 i

M,y Taux de mortalité 3 0 °C 0.1 (1 pmol L“')~j“’l
Microzooplancton

TC/Nmicro Rapport C/N 5,5 mol mol”
Tnaxmicro Ration maximale ingérée a 0 °C 0,3 j"I

Knut Coefficient de demi-saturation 1 pmol L™
EXCL, 0 micro Taux d’excrétion maximal & 0 °C o1 !

Mpicro Taux de mortalité 4 0 °C 0,015 (1 pmol™y j!

Matiére organique

VMO Taux de sédimentation de la matiére organique 1 mj!
TN Taux de reminéralisation de 1"azote détritique 2 0 °C 0,04 i
TninP Taux de reminéralisation du phosphore détritique a 0 °C 0.1 j’1
¥ ininC Taux de reminéralisation du carbone détritique 2 0 °C 0,02 !
Tyics Taux de dissolution de la silice particulaire 4 0 °C 0,03 j!
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tage et la prédation par le mésozooplancton sont simulés
par une fonction d'Ivlev (éq. /0). Dans ’ordre décrois-
sant de préférence, le mésozooplancton ingére des diato-
mées, du microzooplancton et des dinoflagellés. La
fraction de biomasse des diatomées broutée par le méso-
zooplancton s’exprime alors de la fagon suivante :

, et de maniére symétrique pour les

dinoflagellés et le microzooplancton. D’aprés Hofmann
et Ambler (10], le taux d’assimilation des composés azo-
tés par le zooplancton dépend de la ration ingérée par ces
organismes. Ce taux d’assimilation est d’autant plus
élevé que la ration est faible, et varie de 0.72 0.9 (éq. /1)
Les taux d’assimilation du phosphore et du carbone sont
calculés de fagon a respecter les rapports steechiométri-
ques constants au sein du zooplancton en fonction de
ceux de Ja nourriture et du taux d’assimilation de 'azote.
A titre d’exemple, le taux d’assimilation du phosphore esl
fourni par 1'équation 12. Le taux d’assimilation de
I’azote peut étre ajusté pour que celui du phosphore ne
dépasse pas la valeur de 1. Le taux d’excrétion de I’azote
par le mésozooplancton est également considéré comme
dépendant de la ration ingérée par les organismes
{(ég. 13). D’apres Steele et Henderson [35], le taux de
mortalité du mésozooplancton est un processus du second
ordre, 1€ a la concentration environnante de ces individus
(éq. 14).

Contrairement a celle du mésozooplancton, la nutrition
du microzooplancton est formalisée par des équations de
Michaelis-Menten (ég. /5). Le microzooplancton ingére
préférentiellement des cellules nanoplanctoniques. Les
processus d’excrétion, de mortalité, ainsi que 'assimila-
tion des éléments sont modélisés de maniére identique
pour les deux catégories de zooplancton.

Le recylage des éléments s’effectue via 1’excrétion des
hétérotrophes, et par I'intermédiaire de la reminéralisa-
tion du matériel détritique. Ce dernier est constitué des
individus morts et des pelotes fécales issues de I’égestion
du zooplancton.

L’élément carbone est pris en compte par le biais de rap-
ports steechiométriques constants dans le phytoplancton
et les hétérotrophes, explicitement pour la matiére organi-
que dans I'eau et le sédiment. Le taux de recyclage du
carbone est considéré comme inférieur a celui de I'azote
[(14]. En accord avec les taux de reminéralisation utilisés
par Ross et al. [33], le taux de recyclage dans le sédiment
est égal 4 5 % de sa valeur dans la colonne d’eau, pour les
trois éléments (C, N et P).

Ce modele est utilis€ pour calculer la part de Ia produc-
tion primaire attribuable 4 chaque catégorie de phyto-
plancton [25]. Par exemple, on calcule en chaque boite la

production azotée des diatomées (en pmol m™2) :

d Prodpy;

" = Up;y - Diath

h représente la hauteur de la couche d’eau considérée.
Les productions dans les couches de surface et de fond
sont additionnées. La contribution des dinoflagellés et du
nanoplancton 4 la production phytoplanctonique totale
est calculée de manigre identique. Estimée inifialement
en azote par le modele, la productton primaire, curnulée &
I’échelle annuelle, est convertie en production carbonée a
Jaide d’un rapport de Redfield [31].

Des équations similaires sont utilisées afin de simuler les
flux entre les différentes variables d’état du systéme, pour
tous les processus considérés (croissance, mortalité,
broutage, prédation, égestion, excrétion, reminéralisation,
sédimentation et remise en suspension), Ces flux entre
compartiments sont intégrés a 1'échelle annuelle et repré-
sentent la moyenne des flux calculés dans chaque boite.

Ce modele nous permet également de calculer en chaque
boite la proportion d'azote produit par régénération par
rapport 4 la somme des sources d’azote. L'azote de régé-
nération est produit soit par reminéralisation dans la
colonne d’eau, soit par excrétion des hétérotrophes. La
quantité d’azote régénéré dans une boite vaut :

dNreg -
dt

(re min - Det + Excpy;,,,, - Micro + Excysqo - Més0) - V

V est le volume de la boite considérée. A I’opposé,
’azote nouveau est constitué par le stock hivernal, I’azote
reminéralisé dans le sédiment et les apports par les fleu-
ves. Dans ce dernier cas, I’azote est considéré comme
nouveau tant qu’il n’a pas été assimilé par les cellules
phytoplanctoniques.

2.2.2. Varigbles forcantes, conditions aux limites et
données de calibration

Les variables forgantes sont inchangées par rapport au
medele de Hoch et Ménesguen (11]. Les conditions aux
limites spatiales sont jdentiques pour les variables déja
présentes dans ce modele. Pour les autres variables
(nanoplancton, zooplancton et carbone organique détriti-
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que), nous considérons que les concentrations aux limites
atlantiques du domaine sont équivalentes a celles simu-
lées dans les boites directement influencées par ces
apports. La dynamique du syst¢me n’est que peu influen-
cée par les valeurs de ces concentrations aux limites.

Pour comparer les résultats des simulations et les mesu-
res, nous additionnons les valeurs d’azote phytoplancto-
nique pour les trois compartiments (diatomées,
dinoflagellés et nanoplancton), aprés conversion en chlo-
rophylle @ & raison de 1 pg L™! de chlorophylle pour
1 umol L' d’azote [3, 9]. Le calage est effectué prioritai-
rement en cing boites :

— la boite A, située au large de la cbte anglaise en zone
temporairement stratifiée et qui inclue la station 2, échan-
tillonnée dans le cadre du PNOC-Chantier Manche, et
pour laquelle nous utilisons également des données de la
littérature [12],

— 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
données de Le Hir et al. [15],

— la boite D, dans I’estuaire de la Seine, ou les résultats
des simulations sont comparés a des données du RNO
(Réseau national d’observation de la qualité¢ du milieu
marin), réseau de surveillance francais,

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

A I’exception de la station 2, échantillonnée a I’occasion
de la campagne printaniere CPB1 du PNOC [29], les sta-
tions ont fait I’objet d’un suivi saisonnier dans le cadre du
programme.

3. RESULTATS DES SIMULATIONS

La dynamique de I'écosystéme est décrite a partir de la
comparaison entre les résultats du modele et les mesures.
Nous exploitons ensuite ce modele de fagon a dégager
une vision synoptique de la production primaire &
I’échelle de la Manche.

3.1. Comparaison des résultats du modéle avec des
données de terrain (figure 2)

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

colonne d’eau est stratifiée, la thermocline ou
P’halocline isolent une couche de surface peu épaisse,
ou I'énergie lumineuse favorise le développement phy-
toplanctonique. Ainsi, (figure 2), le bloom phytoplanc-
tonique apparait plus tot au large de la cote anglaise de
Manche occidentale (boite A) qu’a la c6te francaise
(boite B), en relation avec la formation de la thermo-
cline. Aprés le pic printanier, la stratification stable
dans la boite A engendre un appauvrissement général
en chlorophylle a. Les teneurs phytoplanctoniques
n’augmentent qu’a I’automne, au moment de la déstra-
tification. Dans la boite B, I'instabilit€ de la stratifica-
tion, en raison de courants de marée plus forts,
engendre une série de petits pics chlorophylliens suc-
cessifs. Les zones peu profondes, comme dans la baie
du mont Saint-Michel (boite C), sont aussi le siége
d’une croissance phytoplanctonique précoce, mais les
interactions avec le domaine benthique par le biais des
processus de sédimentation et remise en suspension et
de reminéralisation, n’engendrent pas un appauvris-
sement aussi prononcé que dans la zone stratifiée. En
baie de Seine (boite D), I'halocline engendrée par les
apports d’eau douce du fleuve atténue I’effet d’une tur-
bidité forte et favorise 1’apparition d’un bloom assez
précoce. La dynamique phytoplanctonique dans le Pas-
de-Calais (boite E) est assez similaire a celle de la baie
du mont Saint-Michel.

L’intensité du développement planctonique dépend en
revanche de la disponibilit€ en sels nutritifs. Au débouché
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 estimé aux alentours
de 27 umol L™" au début de I’été. Les autres boites pré-
sentent un pic printanier maximal simulé variant entre
3,5 umol L' (boite B) et un peu moins de 6 pmol L™
d’azote phytoplanctonique dans le Pas-de-Calais.

La figure synthétise I’évolution annuelle de la chloro-
phylle @ en plusieurs points représentant I’ensemble des
différents écosystemes rencontrés en Manche. Le bloom
printanier est dans l’ensemble bien reproduit par le
modele. Des différences avec les données peuvent étre
remarqueées en période estivale, notamment dans le Pas-
de-Calais (boite E). Ceci peut étre imputé & I’ influence du
benthos, non détaillée dans le modele, ou a celle des
zones cotieres riches en éléments nutritifs, & cause d’un
transport d’eau trop important vers le large dd a Ia discré-
tisation spatiale en boites.
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Figure 2. Comparaison entre les résultats du modele et les mesures pour I’azote phytoplanctonigue total (umol L™') dans 1a couche de surface.

Les données sont issues soit de la littérature (M), soit de mesures effectuées dans le cadre du PNOC-Chantier Manche (O). Le jour 0 corres-
pond au 19 janvier.

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

Les zones cdtieres, malgré la plus forte disponibilité en
éléments nutritifs, sont moins productives du fait de
I'importance de I’extinction d’origine non chlorophyl-
lienne, sauf dans I’estuaire de la Seine on les forts apports
terrigénes engendrent des productions élevées. Dans les
eaux du large, une nette distinction peut étre faite entre
les secteurs brassés et les régions saisonniérement strati-
fides de Manche occidentale. Dans celles-ci, la sédimen-
tation exporte les cellules phytoplanctoniques et la
matiere organique détritique de la couche de surface vers
celle du fond, d’ol une production plus faible que dans le
systéme homogene profond de Manche centrale et orien-
tale. Ces deux dernieéres zones apparaissent comme les
plus productives. Sur I’ensemble de la Manche, la pro-
duction carbonée totale est estimée & un peu plus de
20 10° tan™".

3.1.2. Proportion d’azote produit par régénération dans
la colonne d’eau (figure 4)

Cette carte souligne I'importance de la régénération dans
les zones brassées profondes : en Manche centrale, 1a part

d’azote produit par régénération dépasse 80 %. Cette
situation contraste avec celle qui prévaut aux limites spa-
tiales du modele : au large de I’fle d’Ouessant (apports
aux limites atlantiques), en baie de Seine (apports conti-
nentaux) et dans les régions cdtiéres peu profondes, telles
que la baie du mont Saint-Michel (sources d’azote plus
diversifiées, comprenant le flux d’origine benthique), ce
pourcentage est nettement plus faible. L'ensemble des
zones cdtieres, par leur plus forte turbidité, apparait rela-
tivement moins productif et plus dépendant du stock
hivernal de sels nutritifs. A I’échelle de la Manche, la
contribution de 1’azote issu de la régénération est estimée
467 %.

3.1.3. Flux d’azote au sein du systéme biologique

Nous avons calculé a I’aide du modele les flux d’azote
entre les différents compartiments du systéme (figure 5).
Ces flux n’apparaissent pas équilibrés car le schéma
n’indique pas les apports aux limites ainsi que les sorties
du systeme. La production par les diatomées représente
I’essentiel de la production phytoplanctonique. La pro-
duction primaire se dégrade ensuite principalement en
matiére organique détritique. En effet, le flux d’azote lié a
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Figure 3. Carte de la production primaire carbonée cumulée sur I'année et intégrée sur la profondeur de la colonne d’eau {gm?an™",

Figure 3. Map of carbon primary production calculated over one year and integrated on the depth of the water column (gm™y).
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Figure 4. Carte du pourcentage simulé d’azote inorganique produit par régénération dans la colonne d’eau (%j).

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

la mortalité des diatomées, associé sur la figure & leur
sédimentation et & la mortalité des autres catégories phy-
toplanctoniques, représente 20,73 g m™, soit prés de
60 % de la production de ces cellules. D’une maniére
générale, le rdle du mésozooplancton semble relative-
ment limité. En revanche, d’aprés le modele, le comparti-
ment microzooplanctonique joue un rdle important,
notamment du fait des interactions fortes avec le compar-
timent regroupant matériel détritique et bactéries. La
reminéralisation par les bactéries apparait comme la prin-
cipale voie de recyclage des éléments. Les échanges avec
le sédiment sont faibles mais non négligeables.

4. CONCLUSION ET DISCUSSION

Le modéle en boites simule en des temps de calcul
raisonnables la structure physique horizontale et verticale
en Manche, autorise 4 détailler le sous-modéle biologique
décrivant les interactions entre les principaux comparti-
ments du systtme pélagique. Ce modele écologique
fournit une vision synoptique de la dynamique phyto-
planctonique a 1’échelle de la Manche. Cette dynamique
repose essentiellement sur deux facteurs : I’épaisseur de
la couche de surface, ou la profondeur de la colonne

d’eau lorsque celle-ci est totalement mélangée, et la dis-
ponibilité en éléments nutritifs. Brunet et al. [7] ont décrit
en Manche orientale des différences dans la date d’appa-
rition et la composition du bloom phytoplanctonique
printanijer entre deux zones situées au nord et au sud de la
baie de Somme. 1ls les attribuent a des profondeurs et des
degrés de stabilit€ de la colonne d’eau distincts entre les
deux régions. Ce modele permet également I’élaboration
d’une carte de la production primaire annuelle, influen-
cée par la structure physique verticale ainsi que par la tur-
bidité en milieu cdtier. La prise en compte du
nanoplancton parait nécessaire car, si elle ne modifie que
peu I’évolution des concentrations phytoplanctoniques,
elle permet d’augmenter les valeurs des productions
simulées. Celles-ci, sous-estimées par le précédent
modele [25] sont maintenant comparables 2 celles mesu-
rées au nord de Roscoff (boite B) par L’'Helguen [19] et
Maguer et al. [21] qui trouvent respectivement des pro-
ductions annuelles carbonées de 360 et 250 g m™. De
méme, I'intégration a I'échelle annuelle des mesures de
Boalch [6] amene a des productions de V'ordre de
150 gm™ au large de la cote anglaise de Manche occi-
dentale (boite A), tandis que Quisthoudt [30] trouve une
production annuelle de 336 g m™* dans une bande cotiere
du Pas-de-Calais. Si des sous-estimations des productions
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Figure 5. Flux annuels d'azote (g m™) estimés entre les compartiments biologiques du systeéme : moyennes des flux simulés dans chaque
boite.

Figure 5. Annual nitrogen fluxes (g m ™) estimated between the different compartments of the system: average of simulated fluxes in each
box.
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calculées subsistent, elles sont attribuables, soit a une
stratification simulée trop prononcée, soit 4 une turbidité
estimée trop forte, soit enfin & des flux benthiques d’¢lé-
ments nutritifs trop faibles.

Cette étude a mis en €vidence le rdle central jou€ par la
régénération des éléments, notamment de I’azote, au sein
de la colonne d’eau. La contribution de 1’azote inorgani-
que produit par ce processus représente environ les 2/3
des sources totales d’azote minéral. Cette prédominance
a été mise en évidence par L'Helguen et al. [20] et
Maguer et al. (22]. Ces derniers auteurs monirent que
dans ’ensemble du systéme brassé de 1a Manche, la régé-
nération de I'ammonium par les microhétérotrophes
satisfait en moyenne 80 % des besoins du phytoplancton,
en accord avec les valeurs simulées dans les zones peu
soumises aux apports externes. Les résultats expérimen-
taux ainsi que la simulation aménent a conclure que la
production primaire & ’échelle de la Manche est essen-
tiellement d’origine régénérée.

La reminéralisation bactérienne domine dans notre
modgle pour ce qui concerne le recyclage des éléments.
D’aprés Le Corre et al. [16], les flux d’ammonium liés a
la reminé€ralisation concemnent I’ensemble de la boucle
microbienne, dans le sens : matiere organique — bacté-
ries — nanoflagellés — ciliés. Ainsi, dans une zone bras-
sée de Manche occidentale, le recyclage de I'azote est
principalement dii aux microhétérotrophes qui participent
pour 64 % a la régénération de I’ammonium, tandis que
la part attribuée aux bactéries est au maximum de 26 %
en automne [17]. Méme si le rdle central joué par la régé-
nération est reproduit par le modéle, sans doute faudrait-
il réajuster I'importance respective des différents compar-
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ANNEXE : Equations différentielles du sous-modéle biologique

Noin : azote minéral (umol L")
Stgies : silice dissoute (umol L)
P : phosphore minéral (umol L™)
Diat : azote des diatomées (umol L™
DinoCell : abondance des dinoflagellés (cell L
DinoN : azote des dinoflagellés (pmol L")
DinoP : phosphore des dinoflagellés (pmot L")
Nano : azote du nanoplancton (umol L™
Méso : azote du mésozooplancton (pumol L")
Micro : azote du microzooplancton (pmol L™
Nt : azote détritique dans I’eau (pmol L)
Slpar : silice particulaire détritique dans 1’eau (umol L™}
Pye. : phosphore détritique dans I”eau (umol L™)
Cet : carbone détritique dans I'eau (umol L™)
Nien : azote organique benthique (umol m™)
Sipen : silice benthique (umol m™?)
Poen : phosphore organique benthigue (umol m™?)
Cien : carbone organique benthique (umol m™2)
Donin Nyo, + Ny, + 6XClye, - Méso +¢ Mi Diat -assimN - DinoCell N
dt Tmin N Ndet ¥ TminNben " Nben T €XCTMggo - MOS0 + EXClpgi0 0, - MICTO — iy, - Diat —assimN - DinoCell - Wy - Nano
dSi
diss . .
dt = Tyigs Slpart ~Hpiar- Diat
dpmin _ P, + P " Més . Mi Di .
Tl TminP " Pdet * Tmin Poen " Poen T EXCTpgg, - MESO +excry - Micre -y, - Diat ~assimP - DinoCell - py, . .- Nano
%‘tat = (Upja = MOTty; »se’dimDia[) - Diat - rationMésop,; . - Méso
dDinoCell _ . o .. DinoCell c
- (Hpipo = mortp; .} - DinoCell - rationMésop; - (m) - Méso
dD—'dr:(-)—N = assimN - DinoCell - mortp; .- DinoN - rationMésop,; . . - Méso
dDinoP _ . . . . . DinoP .
Sarraniie assimP - DinoCell - morty; - DinoP —ratmnMesoDino(DinoN) - Méso
d—]\%‘—@ = (Up;pe— MOTty;,,) - Nano - rationMicroy, . - Micro
d___l\;lifso = (rationMéso — égesty . ~eXClpyc — MOTtype ) - Méso
dMicro . . . . . ) ;
0 (rationMicro —~ égestyy. .., —€XClhyy o~ mortye e ) Micro— rationMésopy;. ., - Méso
Wit _ morey, - Diat DinoN i ‘
rrolie morty,,, - Diat+morty,;, - DinoN + morty, . - Nano +relargy - Ny, + (mortyg,  + egeslye,,) - Méso
+(morty; ..o+ egestyi. ) - Micro~(r . y+ sédim, ) - Nger= rationMicrode[ - Micro
dSiEart . . . .
rani morty,;,, - Diat +relargg; - Sip., + rationMésopy;, - Méso — (ry;  + sédim_ ) - Sipa”
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dp
det - morty,,, - Diat+morty; - DinoP+ morty, . Nano+relargp - P+ (mortye +egestyq, ) - Méso
dt
+{MOrlyy o + €EESN g 0r0) - MiCro —(r o p + sédiny, ) - Py, —rationMicroy,, - Micro
dC
det . . . . .
o = mortp,,, - Diat + mortp;, - Dino + morty, - Nano + relarge - Cp. + (mortye + egestyq,) - Méso
+(MOortyy o + €2EStyicro) - Micro~(r i o +sédimy,,) - Cye, —rationMicrog,, - Micro
Sﬁh&_’] = sédim -Diat +sédim,,, - N, . —(r_; +relargy) N
dt S Diat k det det min Nben N ben
Bloen _ sedim - Diat+ sédimy, - Si,_, - relargg - Si
T Diat : det " Oldet 85i " Vlhen
Pren _ sédim -Diat +sédim ;. -P, - (r +relarg,) - P
dt - C Diat det  det minPben gp ben
d—(—:ﬁe—[‘ = gédimpy;, - Diat + sédim, - C, . —(r +relarg) - C
Qi SedMpia : det " “det T UminCben age) - Loen
Tonin : taux de reminéralisation du matériel organique
il . taux de croissance du phytoplancton
mort : taux de mortalité du phyto- et du zooplancton
sédim : taux de sédimentation des diatomées et du matériel diétritique
assim : taux d’assimilation des éléments nutritifs par les cellules de dinoflagellés
ration, égest, excr : taux d’ingestion, d’égestion, d’excrétion du zooplancton
relarg : taux de relargage du matériel benthique

Tous ces taux s’expriment en j~'. Par souci de simplicité, les rapports stoechiométriques constants entre les éléments (N/P/Si/C) ne sont pas
figuré€s ici. Ces rapports s’appliquent aux concentrations en azote du phytoplancton et du zooplancton pour le calcul de Siy et P, ainsi que
Si, P et C sous forme organique détritique.
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