
Appendix	2.	Main	differential	equations	used	in	the	Ecological	sub-model.	Part	of	these	formulae	have	
already	been	described	in	Cugier	et	al.	(2005a),	but	changes	and	new	equations	have	been	introduced	
to	account	for	the	particularities	of	the	estuary.	Further	details	can	be	found	online	at	the	model	
webpage	[http://www.ifremer.fr/docmars/html/doc.module.biolo.html]	

1.	Ammonium	

!!!
!"

= k!"#$%& · f! · X!" − k!"#$"% · X! − !!"#$%&'
!!"#$%

· µ!"#$%"& · f! ·min f!"#$%, f!"#"$%, f!"#$%, f!"#$% · X! +
!!"#$%&'()*+,
!!"#$%&'()*

· µ!"#$%"&'()*+ · f! ·min f!"#$%&'()*, f!"#"$%&'()*, f!"#$%&'()*, f!"#$%&'()* · X! +
!!"#$%&
!!"#$

·

µ!"#$%" · f! ·min f!"#$, f!"#$, f!"#$ · X! +
!!"#$%$&
!!"#"$

· µ!"#$"$% · f! ·min f!"#"$, f!"#"$, f!"#"$ · X!" +
!!"#$%&'
!!"#$%

· µ!"#$%&' · f! ·min f!"#$%, f!"#$%, f!"#$% · X!! + excr!"#$%% · f! · 𝐺!"#$%% · X!" + excr!"#$%% ·

f! · 𝐺!"#$%% · X!" + excr!"#$%%&'()* · f! · 𝐺!"#$%%&'()! · X!"		

2.	Nitrate	

!!!
!"

=

k!"#$"% · X! − !!"#$%&'
!!"#$%

· µ!"#$%"& · f! ·min f!"#$%, f!"#"$%, f!"#$%, f!"#$% · X! +
!!"#$%&'()*+,
!!"#$%&'()*

· µ!"#$%"&'()*+ ·

f! ·min f!"#$%&'()*, f!"#"$%&'()*, f!"#$%&'()*, f!"#$%&'()* · X! +
!!"#$%&
!!"#$

· µ!"#$%" · f! ·

min f!"#$, f!"#$, f!"#$ · X! +
!!"#$%$&
!!"#"$

· µ!"#$"$% · f! ·min f!"#"$, f!"#"$, f!"#"$ · X!" +
!!"#$%&'
!!"#$%

·

µ!"#$%&' · f! ·min f!"#$%, f!"#$%, f!"#$% · X!! 		

3.	Dissolved	silica	

!!!
!"

= k!"#"$$ · f! · X!" − r!"# · [µ!"#$%"& · f! ·min f!"#$%, f!"#"$%, f!"#$%, f!"#$% · X! + µ!"#$%"&'()*+ · f! ·
min f!"#$%&'()*, f!"#"$%&'()*, f!"#$%&'()*, f!"#$%&'()* · X!]		

4.	Dissolved	phosphorus	

!!!
!"

= k!"#$%& · X!" − r!" · µ!"#$%"& · f! ·min f!"#$%, f!"#"$%, f!"#$%, f!"#$% · X! + µ!"#$%"&'()*+ · f! ·
min f!"#$%&'()*, f!"#"$%&'()*, f!"#$%&'()*, f!"#$%&'()* · X! + µ!"#$%" · f! ·min f!"#$, f!"#$, f!"#$ · X! +
µ!"#$"$% · f! ·min f!"#"$, f!"#"$, f!"#"$ · X!" + µ!"#$%&' · f! ·min f!"#$%, f!"#$%, f!"#$% · X!! + r!" ·
excr!"#$%% · f! · 𝐺!"#$%% · X!" + excr!"#$%% · f! · 𝐺!"#$%% · X!" + excr!"#$%%&'()* · f! · 𝐺!"#$%%&'()! ·

X!" − k!"#$%& · Q!"#$%&'!( · X!" − X! · X! +
!!"#$%&·!!

!!"#$%&'!(·!!"
· X!		

5.	Particulate	exchangeable	phosphorus	

!!!
!"

= k!"#$%& · Q!"#$%&'!( · X!" − X! · X! −
!!"#$%&·!!

!!"#$%&'!(·!!"
· X!		



6.	Diatoms	(in	N	units)	

!!!
!"

=
µ!"#$%"& · f! ·min f!"#$%, f!"#"$%, f!"#$%, f!"#$% −m!"#$ · f! · X! −

!!"#!$%&''·!!·!!"#$%%·!"#$!"#$%&"$'·!!
!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%&'(·!!!!!"#$!"#$%&!'·!!"

· X!" −

!!"#!$%&''·!!·!!"#$%%·!"#$!"#$%&"$'·!!

!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%"%&·!!"!!"#$!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!"

· X!"		

and	for	the	bottom	water	layer	only,	benthic	grazing,	falling	and	resuspension:	

!!!
!"

= !!!
!"
− !"#$%&'$!!"#·!!"#$!

!!"##"$
· X! − 𝑣!"##$%"&' · X! + 𝑓𝑙𝑥!"#$ ·

!!"##"$
!"#$%!"#$

− 1 		

7.	Freshwater	diatoms	(in	N	units)	

!!!
!"

= µ!"#$%"&'()*+ · f! ·min f!"#$%&'()*, f!"#"$%&'()*, f!"#$%&'()*, f!"#$%&'()* −m!"#$%&'() · f! · X! −

!!"#!$%&''()*+,·!!·!!"#$%%&'()!·!"#$%&'(!!"#$%&"$'·!!

!"#$%&'(!!"#$%&"$'·!!!!"#$%&'(!!"#$!!!"·!!!!"#$%&'(!!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!"

· X!"		

and	for	the	bottom	water	layer	only,	benthic	grazing,	falling	and	resuspension:	

!!!
!"

= !!!
!"
− !"#$%&'$!!"#·!!"#$!

!!"##"$
· X! − 𝑣!"##$%"&' · X! + 𝑓𝑙𝑥!"#$ ·

!!"##"$
!"#$%!"#$

− 1 		

8.	Benthic	diatoms	(in	N	units)	

!!!
!"

= 𝑣!"##$%"&' · X! + X! −𝑓𝑙𝑥!"#$ ·
!!"##"$
!"#$%!"#$

− 1 −𝑚!"#$%&! · f! · X!		

9.	Green	algae	(in	N	units)	

!!!
!"

=
µ!"#$%" · f! ·min f!"#$, f!"#$, f!"#$ −m!"# · f! · X! −

!!"#!$%&''()*+,·!!·!!"#$%%&'()!·!"#$%&'(!!"#$!!!"·!!

!"#$%&'(!!"#$%&"$'·!!!!"#$%&'(!!"#$!!!"·!!!!"#$%&'(!!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!"

· X!"		

and	for	the	bottom	water	layer	only,	benthic	grazing:	

!!!
!"

= !!!
!"
− !"#$%&'$!!"#·!!"#$!

!!"##"$
· X!		



10.	Nanophytoplankton	(in	N	units)	

!!!"
!"

=
µ!"#$"$% · f! ·min f!"#"$, f!"#"$, f!"#"$ −m!"!# · f! · X!" −

!!"#!$%&''·!!·!!"#$%%·!"#$!"#$%"%&·!!"

!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%"%&·!!"!!"#$!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!"

· X!"		

and	for	the	bottom	water	layer	only,	benthic	grazing:	

!!!"
!"

= !!!"
!"

− !"#$%&'$!!"#·!!"#$!
!!"##"$

· X!"		

11.	Dinoflagellates	(in	N	units)	

!!!!
!"

=
µ!"#$%&' · f! ·min f!"#$%, f!"#$%, f!"#$% −m!"#$ · f! · X!! −

!!"#!$%&''·!!·!!"#$%%·!"#$!"#$%&'(·!!!
!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%&'(·!!!!!"#$!"#$%&!'·!!"

· X!"		

and	for	the	bottom	water	layer	only,	benthic	grazing:	

!!!!
!"

= !!!!
!"

− !"#$%&'$!!"#·!!"#$!
!!"##"$

· X!!		

12.	Detrital	organic	nitrogen	

!!!"
!"

= − k!"#$%& · f! · X!" + m!"#$ · f! · X! + m!"#$%&'() · f! · X! + m!"# · f! · X! + m!"!# · f! ·
X!" + m!"#$ · f! · X!! + m!"#$%% +m!"## · X!" · f! + 1 − Assim!"#$%% · µ!"#!$%&'' · f! ·

𝐺!"#$%% · X!" + m!"#$%% +m!"## · X!" · f! + 1 − Assim!"#$%% · µ!"#!$%&'' · f! · 𝐺!"#$%% −

!!"#!$%&''·!!·!!"#$%%·!"#$!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!"

!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%"%&·!!"!!"#$!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!"

· X!" + m!"#$%%&'()* +m!"## · X!" · f! +

1 − Assim!"#$%%&'()* · µ!"#!$%&''()*+, · f! · 𝐺!"#$%%&'()! −
!!"#!$%&''()*+,·!!·!!"#$%%&'()!·!"#$%!"#!!"#$%&$·!"# !!",

!
!!"

!!"

!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%"%&·!!"!!"#$!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!"

· X!"		

and	for	the	bottom	water	layer	only,	benthic	grazing,	falling	and	resuspension:	

!!!"
!"

= !!!"
!"

+ !"#$%&'$!!"#·!!"#$!
!!"##"$

· X! + X! + X! + X!" + X!! − 𝑣!"##$%& · X!" + 𝑓𝑙𝑥!"#$ ·
!!"##"$
!"#$%!"#$

− 1 		

	



13.	Detrital	biogenic	Silica	

!!!"
!"

=
− k!"#"$$ · f! · X!" + m!"#$ · f! · r!"# · X! + m!"#$%&'() · f! · r!"# · X! +

!!"#!$%&''·!!·!!"#$%%·!"#$!"#$%!"#$·!!
!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%&'(·!!!!!"#$!"#$%&!'·!!"

· X!" · r!"# +

!!"#!$%&''·!!·!!"#$%%·!"#$!"#$%&"$'·!!

!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%"%&·!!"!!"#$!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!"

· X!" · r!"# +

!!"#!$%&''()*+,·!!·!!"#$%%&'()!·!"#$%&'(!!"#$%&"$'·!!

!"#$%&'(!!"#$%&"$'·!!!!"#$%&'(!!"#$!!!"·!!!!"#$%&'(!!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!"

· X!" · r!"#		

and	for	the	bottom	water	layer	only,	benthic	grazing,	falling	and	resuspension:	

!!!"
!"

= !!!"
!"

+ !"#$%&'$!!"#·!!"#$!
!!"##"$

· X! + X! · r!"# − 𝑣!"##$%& · X!" + 𝑓𝑙𝑥!"#$ ·
!!"##"$
!"#$%!"#$

− 1 · r!"#		

14.	Detrital	organic	phosphorus	

!!!"
!"

= − k!"#$%& · f! · X!" + r!" · f! · m!"#$ · X! + m!"#$%&'() · X! + m!"# · X! + m!"!# · X!" +
m!"#$ · X!! + m!"#$%% +m!"## · X!" · f! + 1 − Assim!"#$%% · µ!"#!$%&'' · f! · 𝐺!"#$%% ·
X!" · r!" +

m!"#$%% +m!"## · X!" · f! + 1 − Assim!"#$%% · µ!"#!$%&'' · f! · 𝐺!"#$%% −

!!"#!$%&''·!!·!!"#$%%·!"#$!"#$%&$·!"# !!!,
!

!!"
!!"

!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%"%&·!!"!!"#$!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!"

· X!" · r!" + m!"#$%%&'()* +m!"## · X!" ·

f! + 1 − Assim!"#$%%&'()* · µ!"#!$%&''()*+, · f! · 𝐺!"#$%%&'()! −
!!"#!$%&''()*+,·!!·!!"#$%%&'()!·!"#!"#$%!!"#$%&$·!"# !!",

!
!!"

!!"

!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%"%&·!!"!!"#$!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!"

· X!" · r!"		

and	for	the	bottom	water	layer	only,	benthic	grazing,	falling	and	resuspension:	

!!!"
!"

= !!!"
!"

+ !"#$%&'$!!"#·!!"#$!
!!"##"$

· X! + X! + X! + X!" + X!! · r!" − 𝑣!"##$%& · X!" + 𝑓𝑙𝑥!"#$ ·
!!"##"$
!"#$%!"#$

−

1 · r!"		

15.	Mesozooplankton	(in	N	units)	

!!!"
!"

= µ!"#!$%&'' · Assim!"#$%% · f! · 𝐺!"#$%% − excr!"#$%% · f! · X!" − m!"#$%% +m!"## · X!" ·
f! · X!"		

	



16.	Microzooplankton	(in	N	units)	

!!!"
!"

= µ!"#!$%&'' · Assim!"#$%% · f! · 𝐺!"#$%% − excr!"#$%% · f! · X!" − m!"#$%% +m!"## · X!" · f! ·

X!" −
!!"#!$%&''·!!·!!"#$%%·!"#$!"#$%&!'·!!"

!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%&'(·!!!!!"#$!"#$%&!'·!!"
· X!"		

17.	Freshwater	microzooplankton	(in	N	units)	

!!!"
!"

=
µ!"#!$%&''()*+, · Assim!"#$%%&'()* · f! · 𝐺!"#$%%&'()! − excr!"#$%%&'()* · f! · X!" −
m!"#$%%&'()* +m!"## · X!" · f! · X!"		

18.	Oxygen	 	

!!!"
!"

=
𝑟!" · 𝑟!!! ·
µ!"#$%"& · f! ·min f!"#$%, f!"#"$%, f!"#$%, f!"#$% · X! + µ!"#$%"&'()*+ · f! ·
min f!"#$%&'()*, f!"#"$%&'()*, f!"#$%&'()*, f!"#$%&'()* · X! + µ!"#$%" · f! ·min f!"#$, f!"#$, f!"#$ · X! +
µ!"#$"$% · f! ·min f!"#"$, f!"#"$, f!"#"$ · X!" + µ!"#$%&' · f! ·min f!"#$%, f!"#$%, f!"#$% · X!! −
𝑟!!! · f! · 𝜃!"#$$!!"# · 1 − f!"#$% · X! + 1 − f!"#$% · X!! + 1 − f!"#"$ · X!" + 1 − f!"#$%&'()* ·

X! + 1 − f!"#$%&'#( · X! + 𝜃!"#$%&& · X!" + X!" + X!" − 𝐾!!!"#$%"! · 𝑟!!! · X!" − 𝐾!"#$"% ·
𝑟!!!"#$"% · X!		

and	for	the	surface	water	layer	only:	

!!!"
!"

= !!!"
!"

+
!.!"!!.!"#$· !"#$

!.!!"

!

!!"#$!"#
· X!"#$% − X!" 		

19.	Additional	specifications	

𝐺!"#$%% =
1 − exp −γ!"#$%% 𝑀𝑒𝑠𝑧!"#$%&"$ · X! +𝑀𝑒𝑠𝑧!"#$%&'( · X!! +𝑀𝑒𝑠𝑧!"#$%&!' · X!" − Pr!"#$%&$%'(( 		

𝐺!"#$%% =
!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%"%&·!!"!!"#$!"#$%&$·!"# !!",

!
!!"

!!" !!"!"#$%&'()**

!!"#$%%!!"#$!"#$%&"$'·!!!!"#$!"#$%"%&·!!"!!"#$!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!" !!"!"#$%&'()**

		

𝐺!"#$%%&'()! =
!"#$%&'(!!"#$%&"$'·!!!!"#$%!"#!!"#$!!!"·!!!!"#$%&'(!!"#$%&$·!"# !!",

!
!!"

!!" !!"!"#$%&'()**+#$%"

!!"#$%%&'()!!!"#$%&'(!!"#$%&"$'·!!!!"#$%&'(!!"#$!!!"·!!!!"#$%&'(!!"#$%&$·!"# !!",
!

!!"
!!" !!"!"#$%&'()**+#$%"

		

where:	

fSINUS	=	sinusoidal	function	for	seasonal	variability	of	benthic	filtration	



fNH4,	fNO3,	fN,	fP,	fSi	=	phytoplankton	limiting	effect	of	nutrients	
fL	=	phytoplankton	limiting	effect	of	light	
XSM	=	total	suspended	particulate	matter	concentration	(g·l-1)	
Dbottom	=	thickness	of	the	bottom	water	layer	(m)	
Dsurface	=	thickness	of	the	surface	water	layer	(m)	
vfalldiato	=	falling	velocity	of	diatoms	
ubottom	=	mean	current	in	the	bottom	water	layer	
wind	=	wind	velocity	(m·s-1)	
	


