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Introdu
tion généraleContexte général : Sto
kage du 
arbone dans l'o
éanL'augmentation de la 
on
entration en dioxyde de 
arbone (CO2) atmosphérique, prin
i-pal gaz à e�et de serre, depuis le début de l'ère industrielle a rendu 
ru
iale la 
ompréhensiondes mé
anismes de 
ontr�le de la teneur en CO2 atmosphérique.Au sein du 
y
le global du 
arbone, plusieurs 
ompartiments interagissent 
ontinuelle-ment : l'atmosphère, la biosphère, la lithosphère et l'o
éan. Aux é
helles de temps liées aux
hangements 
limatiques, la quantité de 
arbone atmosphérique est fortement 
ontr�lée parl'o
éan (Houghton et al., 1990 ; Siegenthaler et Sarmiento, 1993). Des études ont montré quel'o
éan absorbait a
tuellement une part importante du surplus de 
arbone atmosphérique(Catm) généré par les a
tions humaines (de l'ordre de 2Gt/an pour 7,1Gt/an produites, rap-port IPCC -Intergovernmental Panel on Climate Change-, 2001). Sa 
apa
ité de piégeage du
arbone serait deux fois supérieure à 
elle de la biosphère terrestre (Sabine et al., 2004)Le 
y
le o
éanique du 
arbone est 
omplexe 
ar il résulte de l'intera
tion de pro
essusphysiques, 
himiques et biologiques. On distingue en parti
ulier deux pro
essus prin
ipauxappelés respe
tivement pompe biologique et pompe physique de 
arbone. La 
ombinaisondes phénomènes physiques et 
himiques impliqués dans les é
hanges de 
arbone, à la surfa
eet entre les eaux de surfa
e et les eaux profondes, représentent la pompe physique (ou pompede solubilité) du 
arbone (Fig 1).La pompe biologique est l'ensemble des pro
essus biogéo
himiques qui parti
ipent à la�xation du 
arbone et à son export vers les 
ou
hes profondes (Longhurst et Harrison,1989). Dans les 
ou
hes super�
ielles de l'o
éan, le phytoplan
ton, à travers la réa
tion dephotosynthèse, transforme le dioxyde de 
arbone en matière organique. Ce pro
essus estdé�ni 
omme la �produ
tion primaire�.La matière organique ainsi produite est soumise dans le réseau trophique pélagique à unensemble de pro
essus (broutage, agrégation, mortalité ...) qui la 
onduisent à être, pourpartie, exportée hors des 
ou
hes de surfa
e de l'o
éan sous forme de matière organiquedissoute ou parti
ulaire (Martin et al., 1987 ; Fig 1).L'export de 
arbone, sous la thermo
line permanente, par l'a
tion de 
es deux pompes9



Introdu
tion généralereprésente un intérêt parti
ulier 
ar le 
arbone ne peut plus faire l'objet d'é
hanges ave
l'atmosphère. Il est séquestré dans l'o
éan profond pendant quelques 
entaines à quelquesmilliers d'années, selon le trajet des masses d'eau.

Fig. 1 � S
héma du fon
tionnement de la pompe biologique et de la pompe physique (d'aprèsChisholm, 2000)Ces deux pro
essus sont généralement présentés 
omme deux phénomènes indépendants(Fig 1). Néanmoins, il existe des intera
tions entre 
es deux pompes. Ces 
onne
tions sontdues à l'a
tion des pro
essus dynamiques sur le piégeage du 
arbone organique ainsi qu'àl'a
tion de la pompe biologique sur pression partielle de CO2. L'étude de 
es 
onne
tionsfait don
 partie intégrante de la démar
he qui vise à la 
ompréhension du 
y
le global du
arbone.L'un des pro
essus physique qui joue le r�le de 
onne
tion entre 
es deux pompes estle pro
essus de subdu
tion qui, en isolant des masses d'eau de la surfa
e de l'o
éan, en-traîne également le 
arbone organique qu'elles 
ontiennent. C'est 
e phénomène qu'étudie leprogramme POMME.L'Atlantique Nord est un 
adre séduisant pour réaliser une telle étude 
ar 
ette région àforte produ
tion primaire (Esaias et al., 1986) est vue 
omme un puits important de 
arboneatmosphérique (Rios et al., 1995, Takahashi et al., 1995). Cependant, il existe en
ore des10



Introdu
tion généralein
ertitudes sur la répartition spatiale des puits et sour
es en Atlantique Nord (M
Donaldet al., 2003).
Cadre de l' étude : le programme POMMEL'obje
tif général du programme POMME (ProgrammeO
éanique Multidis
iplinaireMé-soé
helle) est de �
omprendre le r�le de la méso-é
helle sur la subdu
tion des eaux modaleset la �oraison printanière ainsi que de déterminer les pro
essus régulant les 
ara
téristiquesbiogéo
himiques des eaux modales et le devenir de la matière biogène subdu
tée et exportée àl'é
helle annuelle� (www.univ-brest.fr/IUEM/UMR6539/progs
ientif/POMME/pomme.htm).Dans 
e but, la zone d'étude est lo
alisée en Atlantique Nord-Est (15-21�W, 38-45�N, Fig2), entre les gyres subpolaire et subtropi
al, au niveau de la dis
ontinuité de profondeur de
ou
he de mélange hivernale, qui sépare une zone où la profondeur de 
ou
he de mélange(MLD) est importante (au Nord) d'une zone où elle est beau
oup plus faible (au Sud).C'est au niveau de 
ette dis
ontinuité que se produit la subdu
tion des eaux modales, à la�n de l'hiver, au moment du retrait de la 
ou
he de mélange hivernale (Paillet et Mer
ier,1997). Ces eaux modales se dépla
ent vers le Sud où la MLD hivernale est plus faible. Au
ours de l'hiver suivant elles ne sont don
 pas reprises par la 
ou
he de mélange (Paillet etMer
ier, 1997). Ces masses d'eaux se trouvent ainsi isolées de la surfa
e de l'o
éan pour unelongue période de temps (Jenkins, 1998). Lors de leur formation, les eaux modales entraînentave
 elles les éléments qu'elles 
ontiennent 
'est à dire les gaz dissous ainsi que la matièreorganique (dissoute et parti
ulaire) et inorganique. La formation des eaux modales parti
ipedon
 au piégeage du 
arbone dans l'o
éan ; 
'est un exemple d'intera
tion entre la pompephysique et la pompe biologique du CO2 (Fig 1).La profondeur de 
ou
he de mélange montre également une évolution saisonnière qui
onditionne 
elle des apports de nutriments et de l'é
lairement dans la 
ou
he de mélange(Karras
h et al., 1996) et don
 la produ
tion primaire.La �oraison plan
tonique dans 
ette zone apparaît intense au regard d'images satelli-taires (Esaias et al., 1986). Des études e�e
tuées à 47�N, 20�W pendant plusieurs années11
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Fig. 2 � La zone d'étude POMME, 
ontours blan
s= délimitation de la zone d'étudePOMME et de la région simulée par le modèle SOPRANE, trait pointillé=dis
ontinuitéde 
ou
he de mélange hivernale(programme NABE) ont montré l'existen
e de fortes variabilités interannuelles en termed'intensité de �oraison, de su

ession plan
tonique et d'export (Lo
hte et al., 1993 ; Boydet Newton, 1995 ; Koeve et al., 2002). Ces variabilités sont fortement 
onditionnées par lespro
essus dynamiques, en parti
ulier le mélange turbulent (Waniek, 2003).En plus d'une variabilité de la MLD hivernale, le domaine d'étude présente une variabilitéà mésoé
helle représentée par l'existen
e de tourbillons 
y
loniques et anti
y
loniques, dontla durée de vie peut atteindre plusieurs mois. Ils sont générés au niveau du Gulf Streamet du front subpolaire ainsi que dans le Golfe de Gas
ogne et au niveau du talus 
ontinen-tal ibérique (Dossier s
ienti�que POMME, www.lody
.jussieu.fr/POMME). Ces stru
turesmontrent des intera
tions physique-biologie dues à l'adve
tion horizontale, au mélange latéralet aux transferts verti
aux liés aux instabilités des fronts (Garçon et al., 2001 et référen
esinternes). L'in�uen
e de l'a
tivité méso et sub-méso é
helle sur l'intensité de la produ
-tion primaire annuelle dans le gyre subtropi
al fait en
ore aujourd'hui l'objet de débatsimportants. Il s'agit de déterminer si, et par quels mé
anismes, l'a
tivité tourbillonnaire et12
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Fig. 3 � Répartition spatiale de la 
on
entration en 
hlorophylle en Atlantique Nord-Est.Images réalisées à partir des données SeaWIFS a
quises entre septembre 1997 et août 2000(Lévy et al. 2005a) et des données SeaWIFS a
quises en Avril 2001 (Y. Lehahn, 
ommuni-
ation personnelle).�lamentaire serait à même d'a

roitre la PP.Dans 
e 
ontexte, le programme POMME vise à répondre aux questions suivantes :- 
omprendre les mé
anismes de subdu
tion des eaux modales.- dé
rire les intera
tions physiques et biologiques déterminant les 
ara
téristiques biogéo
him-iques des masses d'eau avant et après leur subdu
tion.Pour répondre à 
es questions, le domaine d'étude 
hoisi a été é
hantillonné au 
oursTab. 1 � Calendrier des 
ampagnes d'é
hantillonnage du programme POMMELeg Date de début Date de �nP0 17 septembre 2000 14 o
tobre 2000P1L1 3 février 2001 23 février 2001P1L2 28 février 2001 19 mars 2001P2L1 24 mars 2001 12 avril 2001P2L2 17 avril 2001 3 mai 2001P3L1 23 août 2001 14 septembre 2001P3L2 17 septembre 2001 11 o
tobre 200113
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Fig. 4 � Couverture type d'une 
ampagne POMME (i
i POMME 2). a) leg 1. Couverturede stations hydrologiques espa
ées de 50 km environ. Le trajet de l'Atalante (Ifremer) estindiqué en noir (trajet Vigo - Ponta Delgada), 
elui du d'Entre
asteaux (SHOM) en bleu(trajet Brest - Ponta Delgada). b) leg 2. 4 stations �xes de 2 jours 
ha
une.de quatre 
ampagnes réparties sur une durée d'une année (Tableau 1). Elles ont pour butde dé
rire les 
onditions environnementales hivernales (POMME1), printanières (POMME2)et automnales (POMME0 et POMME3). Ces 
ampagnes ont 
ha
une été divisées en 2 legsadaptés aux questions posées :- le leg 1 a 
onstitué en un é
hantillonnage �synoptique� de grande ampleur sur l'ensembledu domaine ave
 des stations distantes d'environ 50km.- le leg 2 a permis d'e�e
tuer des études de pro
essus à travers 4 stations "quasi-lagrangiennes"de 2 jours 
ha
une situées en des points parti
uliers du domaine (Fig 4).Les données ré
oltées au 
ours de 
es 
ampagnes 
ouvrent de manière détaillée les 
hampsde l'o
éanographie physique, 
himique et biologique, 
ompte tenu des obje
tifs du pro-gramme.Dans 
e 
adre multidis
iplinaire, la modélisation s'impose 
omme un outil indispensablepour faire le lien entre les di�érents 
hamps d'étude. Le 
ouplage de modèles biogéo
himiqueset physiques permet de 
ompléter l'étude expérimentale en intégrant l'ensemble des données14
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tion généralebiogéo
himiques ré
oltées dans un 
ontexte spatial et temporel (à quatre dimensions). Ene�et, les données ré
oltées au 
ours des 
ampagnes d'é
hantillonnage ne sont pas synoptiques.Par ailleurs, l'utilisation de modèles physiques à haute résolution permet une représen-tation relativement réaliste de toutes les é
helles de variabilité existant au sein du domaine(Giordani et al., 2005 ; Lévy et al., 2005b ; Pa
i et al., 2005) .Cela fait de la modélisation numérique un outil d'analyse prépondérant. Elle permet dedéterminer et de quanti�er les rapports entre pro
essus physiques et biologiques. C'est par
ette voie que 
ette thèse est abordée.
Obje
tifs de 
ette étudeIns
rite dans la problématique du programme POMME, 
ette thèse vise à 
ompren-dre les intera
tions entre les pro
essus dynamiques et biogéo
himiques, aux é
helles spatio-temporelles allant de la 
entaine de kilomètres au kilomètre, par le biais de la modélisationnumérique.La première partie de 
e travail étudie la variabilité saisonnière du fon
tionnement del'é
osystème plan
tonique. En plus des �ux de produ
tion et d'export, il s'agit i
i de dé
rireles su

essions phytoplan
toniques et les transferts de matière au sein du système. Dans 
ebut, et a�n de déterminer le devenir de la matière organique en réponse à la stru
turation del'é
osystème plan
tonique, un nouveau modèle biogéo
himique 
omplexe a été développé surla base de pré
édents travaux (Olivier, 2001). Il reproduit l'existen
e de plusieurs groupesphyto et zooplan
toniques ainsi que la séparation des 
ompartiments parti
ipant à l'exportselon des 
ritères de taille et de labilité. L'obje
tif de 
ette étude étant, avant tout, la 
om-préhension des pro
essus biogéo
himiques, elle a été réalisée sur une dimension, la dimensionverti
ale. Cette étude a né
essité d'être reproduite en di�érents endroits du domaine 
omptetenu de la grande variabilité du domaine étudié.La deuxième étape de 
e travail s'atta
he à dé
rire la variabilité du fon
tionnement de15
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tion généralel'é
osystème à plusieurs é
helles spatio-temporelles. Elle se base sur la réalisation d'unesimulation 3D 
ouplée dynamique-biologie. Le modèle dynamique utilisé a été adapté à larégion d'étude POMME et sa résolution permet de représenter les pro
essus méso et sub-méso é
helles. Il est 
ouplé au modèle biogéo
himique développé dans la première partie de
e travail. L'obje
tif est i
i de déterminer l'in�uen
e des di�érentes é
helles spatiales surl'é
osystème et de savoir quels sont les pro
essus dynamiques mis en jeu.

16
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Chapitre 1Introdu
tion
L'a
tivité de l'é
osystème plan
tonique joue un r�le important dans le 
y
le o
éanique du
arbone. Cette a
tivité 
omprend plusieurs pro
essus fondamentaux dont les 
onséquen
essur les sto
ks de 
arbone divergent. La photosynthèse 
onduit à la produ
tion de matièreorganique à partir d'éléments inorganiques. La régénération est la transformation de matièreorganique en matière inorganique. La sédimentation entraîne un export de matière versl'o
éan profond. L'intensité de 
es pro
essus varie dans l'espa
e et dans le temps. Le rapportentre 
es di�érents pro
essus 
onditionne le devenir de la matière dans et sous la 
ou
he desurfa
e. Il 
ara
térise 
e que l'on appelle le régime de produ
tion. Dans la plupart des régionsde l'o
éan, l'évolution de l'a
tivité biologique est fortement 
onditionnée par l'entrée dematière organique dans le système : la photosynthèse. L'intensité de la photosynthèse dépendde plusieurs paramètres, en parti
ulier la disponibilité en nutriments et la disponibilité enlumière.Ces deux fa
teurs limitants de la photosynthèse que sont les disponibilités en nutrimentset en lumière se manifestent de manière séparée au 
ours de l'année et 
onditionnent l'ex-isten
e d'un 
y
le saisonnier. Ces disponibilités sont fortement 
ontraintes par l'évolutiontemporelle de la profondeur de 
ou
he de mélange.Dans le 
as de la limitation de la photosynthèse par la disponibilité en lumière, on dis-tingue deux 
as de �gures prin
ipaux :� Quand la 
ou
he de mélange est plus épaisse que la 
ou
he euphotique, le mélange ver-ti
al entraîne les 
ellules phytoplan
toniques hors de la 
ou
he euphotique (Sverdrup,19



1953). Dans 
e 
as, la produ
tion primaire (PP) est inhibée 
ar le temps passé par les
ellules hors de la 
ou
he euphotique limite la quantité de lumière qu'elles re
oivent(André, 1990).� Quand la 
ou
he de mélange est moins épaisse que la 
ou
he euphotique, les 
ellulessont 
onstamment é
lairées.La profondeur de la 
ou
he de mélange in�uen
e également la disponibilité en nutriments.Un fort mélange 
onduit à un entrainement des nutriments depuis les 
ou
hes plus profondeset ainsi à une augmentation de la disponibilité en nutriments.Ce fort mélange a généralement lieu en hiver pour les latitudes tempérées. A 
ette période,la produ
tivité est don
 réduite malgré la disponibilité en nutriments.Cette période de fort mélange est suivie d'une strati�
ation de la 
olonne d'eau. Cettephase de strati�
ation réduit la limitation de la produ
tion primaire par la lumière alors queles eaux de surfa
e sont toujours ri
hes en nutriments. Ces 
onditions permettent l'apparitiond'une forte produ
tion primaire. Il s'agit du bloom printanier. L'utilisation des nutrimentsau 
ours de 
e bloom, si elle ne s'a

ompagne pas de nouveaux apports, 
onduit à un ap-pauvrissement des 
ou
hes de surfa
e en nutriments. La photosynthèse est alors de nouveaulimitée. La déstrati�
ation automnale peut entraîner une augmentation des 
on
entrationsen nutriments qui permet un se
ond bloom ou bloom d'entraînement.Cette saisonnalité est fortement 
ontrainte par la répartition verti
ale des éléments limi-tant la produ
tion primaire. Répartition elle même déterminée par l'a
tivité des organismesplan
toniques.Par ailleurs, les �ux prin
ipaux que sont la produ
tion, la régénération et la sédimentationne sont que la 
onséquen
e de nombreux �ux internes à l'é
osystème. La bonne estimationde 
es �ux né
essite la prise en 
ompte d'une diversité adaptée à 
haque niveau du réseautrophique.La stru
ture de taille de la 
ommunauté plan
tonique est un fa
teur biologique majeurdans le fon
tionnement du réseau trophique pélagique. Elle détermine, en fon
tion du temps,le 
hemin suivi par la matière organique au sein de l'é
osystème pélagique (Legendre and20



Chapitre 1 : Introdu
tionLefèvre, 1995 ; Maranon et al., 2001). En e�et, la matière organique produite par les organ-ismes de petite taille est re
y
lée rapidement du fait du taux de 
roissan
e important de 
esorganismes qui sont soumis à une forte pression de broutage par des prédateurs égalementde petite taille. Au 
ontraire, la matière organique produite par les organismes de grandetaille est prin
ipalement exportée.De pré
édentes études réalisées en Atlantique Nord-Est, au 
ours des programmes NABE(North Atlanti
 Bloom Experiment) et PRIME (Plankton Rea
tivity In the Marine Envi-ronment), ont montré l'existen
e d'un 
y
le saisonnier marqué dé
rivant la su

ession deplusieurs régimes de produ
tion en fon
tion de la disponibilité en nutriments et en lumière(Joint et al., 1993 ; Lo
hte et al., 1993 ; Weeks et al., 1993). Cette évolution se 
ara
térise enparti
ulier par une su

ession de di�érents groupes phytoplan
toniques.Pendant le programme POMME, l'ensemble des données ré
oltées au 
ours des 
am-pagnes d'é
hantillonnage ont montré un signal saisonnier marqué. La distribution des nutri-ments suggère une assimilation phytoplan
tonique de 
es nutriments sur une longue périodeallant de l'hiver à la �n du printemps après quoi leur épuisement entraîne une périodeoligotrophe (Fernandez et al., 2005). En terme de produ
tion primaire, une augmentationest observée entre les 
ampagnes POMME 1 (P1, Février-Mars 2001) et POMME 2 (P2,Mars-Mai 2001) en lien ave
 la strati�
ation de la 
olonne d'eau. Au 
ours de la 
ampagnePOMME 3 (P3, Août-O
tobre 2001) l'intensité de la PP est beau
oup plus faible. Ce signaltraduit la su

ession de plusieurs régimes de produ
tion. Par ailleurs, une étude �satellitaire�a montré qu'il existait, entre 30 et 50�N, trois régions possédant des régimes de produ
tiondistin
ts (Lévy et al., 2005a).� Un régime subpolaire montrant 2 blooms distin
ts au 
ours de l'année, blooms re-spe
tivement d'entraînement et de détraînement, de forte intensité. Ce régime est lerésultat d'une faible limitation par les nutriments alors que, en hiver, la disponibilitéen lumière limite la produ
tion primaire.� Un régime subtropi
al dont la produ
tion est maximale lors de la déstrati�
ation dela 
olonne d'eau. 21



� Ces deux zones en
adrent une troisième zone dont le régime de produ
tion est ditintermédiaire (ou des latitudes moyennes), il se traduit par un unique bloom d'am-plitude moyenne qui débute en automne et se termine au printemps. La limitation enlumière n'y est pas assez forte pour stopper la �oraison phytoplan
tonique en hiver etla disponibilité en nutriments y est plus forte que dans le régime sub-tropi
al 
e quipermet un bloom plus long et plus intense.Les données montrent un bloom printanier suivi par une période oligotrophe en été et au-tomne. Au début de l'hiver, la produ
tion primaire augmente (Fernandez et al., 2005). Notrezone d'étude présente la parti
ularité de montrer une forte régénération tout au long del'année et une produ
tion primaire non négligeable en hiver.Ce 
y
le saisonnier est également observable à travers la su

ession d'espè
es phytoplan
-toniques. Pendant l'hiver et le printemps, la PP dans la zone POMME est majoritairementdue au nanophytoplan
ton (phytoplan
ton dont la taille est 
omprise entre 2 et 10 mi
rons).La population est ensuite dominée par le pi
oplan
ton (phytoplan
ton dont la taille est in-férieure à 2 mi
rons) pendant la période oligotrophe (Claustre et al., 2005). La 
ontributiondes diatomées à la produ
tion primaire varie au 
ours du 
y
le saisonnier et est maximaleau printemps (Leblan
 et al., 2005). Le zooplan
ton montre également une variation saison-nière importante en terme de dominan
e d'espè
e et d'a
tivité. L'ensemble du zooplan
ton(ma
ro, méso, mi
ro et nano zooplan
ton) présente un maximum de biomasse au printemps(Andersen et al., soumis ; Karayanni, 2004)). A 
ette période les espè
es omnivores dominentalors que la part des 
arnivores est maximale à l'automne (pendant P3). La biomasse et laprodu
tion ba
térienne évoluent également en fon
tion du temps.Cette variation temporelle de l'a
tivité des organismes se retrouve dans l'export sédimen-taire qui montre un maximum pendant les mois de mars-avril (Guieu et al., 2005).A�n de 
omprendre le fon
tionnement du système et de mettre en relation 
ette su
-
ession phytoplan
tonique ave
 la variabilité temporelle de la produ
tion primaire et duréseau trophique, nous avons développé un modèle d'é
osystème plan
tonique in
luant unedi�éren
iation de plusieurs groupes pour les deux niveaux trophiques (phytoplan
ton et22
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tionzooplan
ton) représentés.Une première étape de notre travail a don
 
onsisté à réaliser une étude unidimensionnellea�n d'étudier le 
ontr�le exer
é par le mélange verti
al sur le fon
tionnement de l'é
osystèmeplan
tonique dans la région POMME. Pour 
ela, nous utilisons un modèle physique de 
ou
hede mélange 
ouplé au modèle biogéo
himique que nous avons développé.La validation de 
e modèle a été réalisée à partir de l'ensemble des données biogéo
him-iques ré
oltées au 
ours des 
ampagnes d'é
hantillonnage.
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Chapitre 2Evolution saisonnière des 
y
lesbiogéo
himiques
2.1 Modèle biogéo
himiqueLe nouveau modèle biogéo
himique développé au 
ours de 
e travail présente une stru
-ture relativement 
omplexe en a

ord ave
 
elle du réseau trophique observé au 
ours des
ampagnes d'é
hantillonnage.Il s'agit d'un modèle basé sur le 
y
le de l'azote et dont les rapports entre les di�érentséléments (C, N, Si) suivent les rapports de Red�eld (Red�eld et al., 1963).A�n de représenter expli
itement les 
y
les de produ
tion nouvelle et régénérée (Dugdaleet Goering, 1967), les nutriments azotés sont représentés par deux 
ompartiments : les ni-trates et l'ammonium. De plus, un 
ompartiment représentant les sili
ates est pris en 
ompte
ar un groupe phytoplan
tonique est asso
ié aux diatomées.Le nouveau modèle biogéo
himique 
omprend trois groupes de phytoplan
ton séparésselon un 
ritère de taille. Il s'agit du pi
ophytoplan
ton, nanophytoplan
ton (asso
ié aux�agellés) et mi
rophytoplan
ton. Cette dernière 
lasse de taille (la plus grande) est asso
iéeaux diatomées. Le lien entre 
lasses de taille et groupes fon
tionnels 1 n'est néanmoins pasdire
t. Cette séparation a été e�e
tuée dans le but de di�éren
ier les voies de reminéralisationet d'export de la matière organique. En terme de phytoplan
ton, la séparation en trois
lasses s'est appuyée sur la distin
tion entre di�érents types réalisée à partir de mesures de1Un groupe fon
tionnel est un groupe d'espè
es présentant un 
omportement similaire pour un pro
essusé
ologique ou une fon
tion donnée de l'é
osystème. 25



2.1 Modèle biogéo
himiquetaxonomie (B. Quéguiner, 
ommuni
ation personnelle), de données HPLC (Claustre et al.,2005) et de mesures de 
ytométrie en �ux (Thyssen et al., 2005 ; Karayanni et al., 2005).Le phytoplan
ton est à l'origine de la produ
tion de matière organique appelée produ
tionprimaire. La représentation de 
ette produ
tion par le modèle est primordiale 
ar elle est àla base du fon
tionnement de l'é
osystème. Pour 
ha
un des groupes, la photosynthèse estlimitée par les paramètres suivants :� les nutriments : la limitation par les nutriments est basée sur une relation de Mi
haelis-Menten et prend en 
ompte une relation d'inhibition de l'absorption de NO3 par l'am-monium (équations 22, 23 et 24 ; Fasham et al., 1990).� la lumière : 
ette limitation est dé
rite par une relation exponentielle entre le taux dephotosynthèse et le PAR (Photosyntheti
ally Available Radiation ; équation 21). CePAR est déterminé en fon
tion de l'é
lairement de surfa
e et de l'absorption de 
eté
lairement par la 
hlorophylle située dans les 
ou
hes supérieures de la 
olonne d'eau.Il est moyenné sur la profondeur de 
ou
he de mélange a�n de prendre en 
ompte lemélange des 
ellules phytoplan
toniques dans 
ette 
ou
he. Le modèle prend égalementen 
ompte l'inhibition de la photosynthèse par les é
lairements de forte intensité (Platt,1980).� la température : 
ette dépendan
e est dé
rite par une fon
tion exponentielle (équation20 ; Eppley, 1972).La limitation totale est déterminée 
omme étant le produit de l'ensemble de 
es limitations(Fasham et al., 1990).Par ailleurs, dans le 
as des diatomées, le rapport Si/N est variable (équation 34). Il représentela variation de l'épaisseur du frustule en réponse aux limitations de produ
tion (Flynn etMartin Jézéquel, 2000). Les bornes supérieure et inférieure de 
e rapport sont �xées sur labase de données é
ophysiologiques.Une partie de la matière organique produite est perdue par le phytoplan
ton sous formed'exsudation, de mortalité, de broutage et, pour les diatomées, d'agrégation (dépendante des
onditions environnementales, Alldredge et Ja
kson, 1995).Le zooplan
ton est lui aussi divisé en trois 
lasses de taille : nano, mi
ro et méso zoo-26
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y
les biogéo
himiquesplan
ton. Cette distin
tion s'appuie sur l'estimation de la biomasse du zooplan
ton selontrois 
lasses de taille : �agellés hétérotrophes (nanozooplan
ton), 
iliés (mi
rozooplan
ton)et 
opépodes (mésozooplan
ton) (Karayanni et al., 2004 ; V. Andersen, 
ommuni
ation per-sonnelle ; Labat, 
ommuni
ation personnelle). Ces divisions ont pour but de représenterplusieurs voies de transfert de matière organique. Le devenir de la matière organique pro-duite par les autotrophes est fortement 
ontraint par le broutage : le broutage par les pluspetits organismes entraîne une reminéralisation importante alors que les niveaux trophiquesles plus élevés parti
ipent davantage à l'export parti
ulaire (Legendre et Lefèvre, 1995).Au 
ours du broutage, seule une partie de la matière organique est réellement assimilée,le reste est distribué sous forme de pelotes fé
ales ou ex
rété en ammonium/urée et dans unemoindre mesure en matière organique dissoute (équations 6, 7 et 8). La fra
tion sili
euse desdiatomées et des détritus ingérés ne peut être assimilée et se retrouve entièrement dans lespelotes fé
ales (équations 17 et 18).A�n de représenter �nement les �ux d'export et de régénération, les 
ompartiments détri-tiques et de matière organique dissoute ont également été subdivisés. Les détritus sont séparésen deux réservoirs selon un 
ritère de taille. Les petits détritus sont formés des pelotes fé
aleset de la mortalité des petits organismes (équation 10). Les gros détritus sont formés à partirde la mortalité du mi
rophytoplan
ton et du mésozooplan
ton (équation 11). Ces deux 
om-partiments sédimentent à des vitesses di�érentes. La matière organique dissoute est diviséeen trois 
ompartiments selon un 
ritère de labilité. Ces 
ompartiments sont approvisionnéspar l'exsudation du phytoplan
ton, l'ex
retion du zooplan
ton ainsi que la dégradation desdétritus.La matière organique dissoute labile est dire
tement disponible pour les ba
téries libresqui sont à l'origine de la régénération de l'ammonium.Le s
héma 
on
eptuel de 
e modèle ainsi que sa paramétrisation sont dé
rits en détaildans l'arti
le joint. 27



2.2 Modèle physique2.2 Modèle physiqueDans le 
adre du développement et de la paramétrisation d'un nouveau modèle biogéo
him-ique adapté à la région POMME, il apparaît né
essaire, dans un premier temps, d'utiliserun modèle dynamique à une dimension pour étudier le fon
tionnement du modèle biologiqueet les variations engendrées au sein du système par les variations saisonnières des for
ages(lumière, MLD).Une première simulation était basée sur le 
ouplage du modèle biogéo
himique ave
 unmodèle dynamique 1D simulant l'évolution moyenne de la MLD sur le domaine POMME.Ce modèle a été développé pour ajuster les �ux de surfa
e et les pré
ipitations sur l'ensem-ble du domaine POMME. Dans 
e but, il présente des équations de température et salinitémodi�ées de manière à représenter l'ensemble du domaine (Caniaux et al., 2005b). Comptetenu de la durée de la simulation (un an, du 27 septembre 2000 au 3 septembre 2001), latendan
e 
orrespondant à l'adve
tion horizontale a été prise en 
ompte pour la températureet la salinité.L'utilisation d'un modèle représentant la dynamique moyenne de la zone s'avère rapide-ment insatisfaisante notamment dans la représentation du dé
len
hement et de la durée dubloom. En e�et, au sein de notre zone d'étude, il existe un gradient Sud-Nord important deMLD hivernale (de Boyer Montégut et al., 2004). L'utilisation d'un modèle 1D représentantl'évolution moyenne de la zone ne permet pas de reproduire 
es 
ara
téristiques. La 
ou
hede mélange moyenne simulée ne représente pas la moyenne des 
ou
hes de mélange observéessur le domaine et néglige ainsi la forte variabilité au sein de la zone. Compte tenu de l'im-portan
e de la MLD sur la PP, à travers la lumière reçue par les 
ellules et l'apport hivernalde nutriments, 
e défaut de représentation de la MLD a des 
onséquen
es non négligeablessur la représentation du fon
tionnement de l'é
osystème plan
tonique.Dans 
ette optique, l'étude du 
y
le annuel de l'a
tivité biologique est réalisée en une di-mension à partir de 
onditions hydrodynamiques provenant d'un modèle à trois dimensions.Au sein de 
e modèle, dans les équations primitives, le gradient horizontal de pression a étérempla
é par la vitesse géostrophique 
al
ulée par le modèle quasi-géostrophique SOPRANE(Giordani et al., 2005). La durée de simulation est la même que pour le modèle 1D soit un28
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y
les biogéo
himiquesan du 27 septembre 2000 au 3 septembre 2001. Dans le 
adre de notre étude, des simulations1D ont été réalisées en douze points distin
ts du domaine. Comme pré
édemment, 
e 
ou-plage prend en 
ompte l'adve
tion des tra
eurs dynamiques (température et salinité) maispas 
elle des variables biogéo
himiques. Ce 
hoix de 
onsidérer plusieurs points distin
ts estun 
ompromis entre la représentation annuelle à une dimension et la prise en 
ompte de lavariabilité spatiale du domaine d'étude.

29



2.3 Cy
le annuel du fon
tionnement de l'é
osystème plan
tonique au sein du domainePOMME2.3 Cy
le annuel du fon
tionnement de l'é
osystème plan
-tonique au sein du domaine POMMECette étude fait l'objet d'un arti
le à soumettre à �Journal of Geophysi
al Resear
h�.RésuméDans le 
adre du programme POMME (ProgrammeO
ean Multidis
iplinaireMéso E
helle),nous avons développé un nouveau modèle biogéo
himique 
omplexe. Il vise à reproduire la
omplexité de l'é
osystème plan
tonique en Atlantique-Nord et son 
y
le saisonnier. Undes obje
tifs de 
ette étude est de rassembler en une vue générale l'ensemble des donnéesbiogéo
himiques ré
oltées au 
ours des 
ampagnes d'é
hantillonnage. Considérant la grandevariabilité spatiale de notre domaine d'étude, nous avons étudié plusieurs sites distin
ts àl'aide d'un 
on�guration 1D. Pendant l'année simulée, l'é
osystème montre une produ
tionsigni�
ative en hiver suivie par un bloom d'intensité moyenne. Le faible f-ratio indique que larégénération est importante tout au long de l'année et entretenue par le transfert de matièreorganique dans la bou
le mi
robienne. Les stations étudiées montrent un 
omportement dif-férent du système entre le nord et le sud du domaine, ave
 une produ
tion prin
ipalementlimitée par les nutriments au Sud et par la lumière au Nord. Cette variabilité s'explique parun gradient S-N de profondeur de 
ou
he de mélange (MLD). Cette variabilité, ajoutée àune disponibilité en nutriments plus importante au Nord, se traduit par un gradient S-N del'intensité des �ux biologiques. Bien qu'elle présente un gradient S-N, la ML hivernale est d'é-paisseur réduite (entre 100 et 250m) dans tout le domaine d'étude. Dans 
es 
onditions, deuxparamétrisations distin
tes ont été testées. L'une prenant en 
ompte une lumière moyennesur l'épaisseur de la ML (
'est à dire 
onsidérant les 
ellules uniformément mélangées dans
ette 
ou
he) et l'autre prenant en 
ompte le rapport ML/
ou
he euphotique (
'est à dire
onsidérant l'histoire des 
ellules et le temps passé sans lumière). Au
une n'a pas permis dereprésenter de manière satisfaisante la limitation par la lumière en hiver. Ces résultats sug-gèrent que 
ertains mé
anismes intervenant dans la photosynthèse ne sont pas parfaitementappréhendés par les modèles. 30
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Abstract. The POMME project aims at describing the processes reg-

ulating the physical and biogeochemical characteristics of the mode water

masses and the fate of the subducted and exported biogenic matter in the

North-Eastern Atlantic Ocean. In this framework, a new biogeochemical model

had been developed in order to capture the complexity of the pelagic ecosys-

tem of the domain and to reproduce its functionning time evolution. This

numerical experiment allows to assemble in a general view the whole biogeo-

chemical observations carried out during the cruises. This annual evolution

is expressed by the model both in terms of stocks (nutrients, chlorophyll, zoo-

plankton, bacteria and organic matter) and fluxes (primary and bacterial pro-

duction, export). During the study period, observations describe a signifi-

cant production in winter followed by a middle range spring bloom. The low

f-ratio indicates that regenerated production is important all over the year.

In this system, primary production is mainly due to the smallest autotrophic

classes : this result is imposed by the data, which show that diatoms are al-

ways limited by Silicate (and/or Iron) during POMME, even during the bloom.

The ecosystem shows a meridional variation, with a larger impact of large

cells (diatoms) in the north, associated with stronger export production. More-

over, in agreement with other studies in the same area, the POMME region

can be divided into two provinces : north of 42◦N, light limitation controls

the bloom and the production regime is of sub-polar type, whereas more south,

nutrient limitation plays a larger role and the regime tends to shift toward

a sub-tropical one. Finally, several sensitivity experiments have shown that33
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the intermediate regime, when the Mixed Layer depth is deeper than the Eu-

photic Layer without beeing “too” deep (less than twice the Euphotic Layer),

cannot be represented by standard parameterizations : the memory of the

cells within the Mixed Layer (Lagrangian approach) must be explicitely con-

sidered.
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1. Introduction

Conducted in 2000 - 2001, the POMME (Programme Océan Multidisciplinaire Méso

Échelle) program aims at understanding the dynamical and biological processes which

drive water mass characteristics before they are isolated from the atmosphere into the

main thermocline for several years (Mémery et al., 2005). The studied region (15-21◦W,

38N-45◦N) was chosen because it is an area of Subpolar Mode Water formation (Mac

Cartney and Talley, 1982) : it is divided into two regions, delimited by a discontinuity of

the winter Mixed Layer Depth (MLD) (figure 1) and, although rather weak on average, the

main circulation is directed southward. These two conditions are favorable for thermocline

ventilation by mode waters, which in fact occurs in that region (Paillet and Arhan, 1996).

The program was based on intense local surveys, with many different types of observa-

tions, during several seasons (Mémery et al., 2005). As tracer distributions were the major

focus of the cruises, emphasis was put on observations describing the transformation of

inorganic matter into organic matter, and of organic matter into inorganic matter, as well

as the first levels of the food web (phytoplankton, zooplankton and bacteria). Either dur-

ing regional coverage or during process study stations, the basic structure of the food web

was sampled : this was obtained by measuring different stocks or fluxes in terms of either

physiological criteria (like size or functional considerations) or chemical characteristics

(like lability for organic matter). Although it is impossible to estimate all the parameters

which could be relevant to perfectly constrain the behavior of an ecosystem, it is believed

that the dataset is rich and complete enough at least to try to represent the food web with

the help of a rather complex model. By rather complex, we mean that this extensive data35
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set makes possible to constrain at first order different types of phyto and zooplankton,

generally characterized by their size range : the variability of their stocks and of several

associated fluxes, as well as some basic parameters, was sampled and estimated during the

cruises. Therefore, in order to synthesize the field data and to build regional balances of

the major biogeochemical tracers, a model with a complexity adapted to the observations

has been developed. This paper presents the calibration of this model and discusses the

meridional gradient of the production regime, supposed to be associated with the winter

MLD distribution. Based on this model, a compagnon paper will present the behavior of

the ecosystem in the NE Atlantic Ocean and will explore the need for such complexity

in order to represent the seasonal variability of tracer fields and major biogeochemical

fluxes.

After a presentation of the POMME cruises, the article is divided into three main parts :

the first one presents the physical and biogeochemical models, with a discussion about the

choice of the parameters, the second part deals with the validation of the simulation, the

third part addresses two specific issues : the north-south variability of the main fluxes,

and the state of the ecosystem during winter, when the Mixed Layer Depth (MLD) is

deep.

2. The field programm

2.1. POMME cruises

From September 2000 to October 2001, four cruises took place (table 1), with two ves-

sels besides the first one (POMME0 - P0 : September 2000). The most complete coverage

occured during POMME1 (P1 : February-March 2001) and POMME2 (P2 : March-May

2001), with a specific focus on winter (pre-conditionning conditions) and spring (subduc-36
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tion and bloom). The last cruise POMME3 (P3) took place in late August - early October

2001, one year after P0. The cruises were usually divided into two legs, the first one (L1)

dedicated to an eddy resolving coverage of the area with CTD stations and basic JGOFS

type of measurements (nutrients, oxygen, inorganic and organic carbon, phytoplankton,

bacteria, primary and bacterial productions, bio-optical observations, etc..), and the sec-

ond one (L2) dedicated to 4 two-day process studies during quasi-Lagragian stations for

one vessel and to small scale surveys across fronts and eddies for the other vessel. A

complete set of physical, chemical and biological parameters was measured to give infor-

mation on the meso scale dynamics, on the mixed layer evolution, on the biogeochemical

stocks and fluxes, and on the ecosystem structure : for more details, the reader is refered

to Mémery et al. (2005).

2.2. POMME observations

During the POMME cruises, a comprehensive dataset of very different parameters was

obtained. Besides the basic physical and biogeochemical tracers (temperature, salin-

ity, oxygen, nutrients, carbon, dissolved organic matter, chlorophyll, particles, etc..),

more specific observations were undertaken in order to describe the major biogeochemical

fluxes and the global behavior of the pelagic ecosystem. Concerning the primary produc-

ers, either direct measurements of taxonomy (B. Quéguiner, personnal communication),

HPLC data (Claustre et al., 2005) or flux cytometry mesurements (Thyssen et al., 2005

; Karayanni et al., 2005) make it possible to distinguish different types of phytoplank-

ton. Moreover, during the second leg, size fractionned nitrogen uptake rates (nitrate,

ammonium, urea) and chlorophyll contents were estimated, for picoplankton (< 2 mi-

crons), nanoplankton (between 2 and 10 microns) and microplankton (> 10 microns).37
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Estimates of flagellates (nanozooplankton), ciliates (microzooplankton), and copepods

(mesozooplankton) were done, using either ciliates and flagellates counting (Karayanni

et al., 2004), nets (WPII, Bioness - Andersen et al., 2006) or OPCT (Labat, personnal

communication). Finally, bacterial biomass and production were also sampled (Thyssen

et al., 2005 ; Karayanni et al., 2005), as well as community production and respiration

(Maixandeau et al., 2005a; Maixandeau et al., 2005b). Sediment traps were deployed,

either during the process studies stations of leg2, during 2 days (Gouxt et al., 2005), or

during a year and a half at four moorings, at two depths : 400 and 1000m (Guieu et al.,

2005).

3. Method

3.1. The biological model

We aim at studying the biogeochemical fluxes implied in the POMME planktonic ecosys-

tem and their evolution during the sampling period. Therefore, as a rather complete

dataset has been obtained (for instance on phytoplankton and zooplankton compositions),

the structure of the model is rather complex, although we are aware of the difficulty of

calibrating such models, characterized by a large number of parameters (Denman, 2003).

The model considers three types (sizes) of phytoplankton. As the ”microphytoplankton”

is considered as being diatoms, and as some parameters are associated to specific species,

the model is supposed to represent functional groups. Nevertheless, there is no direct

link between groups and sizes, that means that some care should be taken during the

validation, as fluxes are associated with sizes. Following the same procedure, three types

of zooplankton are simulated in this model. In order to take into account the export

production consistently with the food web, two size classes of particles are included.38
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Finally, three Dissolved Organic Matter (DOM) reservoirs characterized by their lability

are considered. The conceptual scheme of this new model is described in figure 2, and the

equations are presented in table 3 and 4. With this structure, the model is expected to

represent correctly the processes which regulate the major material fluxes in the ecosystem:

primary production, regeneration and export both particulate and dissolved (Lévy et al.,

1998), and to simulate the planktonic succession.

3.1.1. Nutrients

Like many others, this model is based on nitrogen. Nevertheless, as a phytoplanktonic

compartment is associated with diatoms, a coupling with silicium is also considered. The

basic coupling between the different elements (C, N, Si) follows Redfieldian considerations

with given ratios for each compartment (5).

Therefore, this model contains three limiting nutrient compartments:

-two nitrogenous nutrients: nitrate and ammonium/urea, in order to separate new

and regenerated productions (Dugdale and Goering, 1967). Nitrate is mainly provided by

winter vertical mixing from the deep ocean but also by nitrification in the biological layer :

strictly speaking, this part is in fact associated with regenerated production. Ammonium

is a regeneration product, coming from bacterial production, zooplankton activity and

detritus remineralization.

-one siliceous nutrient is also included to simulate silicification needed for diatom growth.

The biogenic silica is transfered to detritus during diatoms mortality and aggregation and

with fecal pellets of zooplankton. According to in situ observations (Nelson et al., 1995),

dissolution of silicium occurs in the euphotic layer, and this process is included, with first

order kinetics. 39
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3.1.2. Phytoplankton

As already explained, three different phytoplankton compartments are considered here.

Following Claustre et al. (2005), at first order, they are linked to functionnal groups and

size through HPLC and size fractionnated observations, although the correlation between

pigments, taxa and sizes is never straightforward.

- the microphytoplankton is supposed to represent exclusively diatoms. Observations

during POMME show that this is an over-simplification: the diatom sizes could be smaller

than 10 microns (Leblanc et al., 2005), and other large phytoplankton (dinoflagellates)

were present during fall (P3 : Claustre et al., 2005).

- the nanophytoplankton is mainly associated with small autotrophic flagellates

- the picophytoplankon represents the smallest cells, mostly eukaryotes and cyanobac-

teria.

These two last groups are expected to take an active part in the recycling of organic mat-

ter through their role in the microbial loop. Their productions are expected to have dif-

ferent fates through grazing: grazing by small predators implies remineralization whereas

grazing by larger predators allows a transfer of organic matter toward the high levels of

the food web and a larger participation in particulate export flux.

Primary production is limited by several environmental parameters :

- temperature. Temperature affects phytoplankton growth by modulating nitrogen up-

take and metabolic maintenance processes (Eppley 1972). The temperature dependance

of growth is treated as an exponential function for all the organisms.

- nutrients. The nitrogen limitation is based on a Michaelis - Menten relationship,

with an inhibition of NO3 uptake by NH4, following Fasham et al. (1990, afterwards40
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FDM) : that means that the C/N ratio of phytoplankton is fixed and does not vary with

time, contrary to what can be simulated using quota models. The silicium uptake follows

the same functional relationship. Nevertheless, we have included a new stoechiometric

consideration, which takes into account the fact that, when formation of organic matter

is limited, the frustule thickens relatively, and the Si/N ratio increases (Flynn and Martin

Jézéquel, 2000) : ecophysiological constraints limit the upper and lower values of this

ratio, in order to allow the diatom cell to be viable.

- light. The carbon uptake is linked to the available light, and the function (eq. 21)

considers an exponential relationship between photosynthetic rate and Photosynthetically

Available Radiation (PAR). The vertical PAR profile is computed in terms of pigment

(chorophyll) content, following a simplification of the bio-optical model developped by

Morel (1991) and already used in different studies (Foujols et al., 2000 ; Lévy et al., 2005b).

It is averaged on the MLD to represent the mixing of autotrophic cells into the ML. The

diurnal variability of the PAR is not taken into account : as the actual doubling period of

photosynthetic cells is close or larger than one day, primary production is computed using

the average daily PAR. Our model takes also into account the inhibition of photosynthesis

for high light intensities. Moreover, physiological adaptation of algae makes the C/Chl

ratio vary in terms of light and nutrient concentrations : this variability is also considered,

following the parameterization proposed by Doney et al. (1996).

Different processes are considered in the phytoplankton loss terms. Exudation feeds the

DOM compartments, and is a small fraction of primary production. Although processes

linked to phytoplankton ”mortality” are not well constrained, this term is taken into ac-

count as a first kinetics relationship : the dead cells are converted into small detritus,41
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besides microphytoplankton (diatoms) which is found in the medium detritus compart-

ment. Aggregation is also considered for diatoms (eq. 31) : in situ and experimental

data have shown that, at the end of a bloom, during stress conditions, diatoms tend to

in fact form aggregates, which could favor export outside the euphotic zone (Alldredge

and Jackson, 1995). Finally, phytoplankton is grazed by zooplankton : the grazing terms

follow the parameterization used in FDM, which states that the grazing intensity on a

prey is all the more intense that the prey concentration is relatively higher. Picophyto-

plankton is grazed by nano and microzooplankton, and nanophytoplankton by micro and

mesozooplakton, whereas microphytoplankton is grazed by mesozooplankton.

3.1.3. Zooplankton

Following the same procedure as for primary producers, three zooplankton classes are

considered, which are associated with functionnal groups, although they will be presented

in terms of size. The largest class is expected to play a classical role in the way of export

whereas the smallest classe takes an important part on microbial loop, that is to say on

recycling. The medium class is a link between these two ways.

Nanozooplankton (small flagellates) feeds on picophytoplankton, as well as on bacteria

and small detritus. Associated at first approximation with ciliates, microzooplankton

grazes on nanophytoplankton, heterotrophic flagellates (Verity, 1991), and small detritus

: the possible small part coming from diatoms (Sherr and Sherr, 2002) is neglected at

first order. Finally, the diet of copepods or mesozooplankton is based on the two largest

classes of phytoplankton, microzooplankton and on the two sizes of detritus because a

phytoplankton diet is not always able to balance respiratory costs (Dam et al., 1993;

Schnetzer and Steinberg, 2002). 42
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Only a fraction of grazed material is assimilated, the non assimilated fraction being

found as fecal pellets in the small detrital compartment. Part of the assimilated material

supports growth, the remaining being excreted as NH4/urea and, in a smaller extent,

DOM. Moreover, zooplankton can not assimilate the siliceous part of their food, which

is totally excreted in the fecal pellets. The other loss term is associated with mortality,

which is parameterized with a Michaelis-Menten relationship function of zooplankton

concentration. For mesozooplankton, this mortality includes implicitely grazing by higher

predators and is described with an Ivlev closure (eq. 28, from Spall, 1997).

Like for phytoplankton, the C/N ratio is fixed. As the nanozooplankton is able to graze

bacteria, characterized by a smaller C/N ratio, in order to balance the C and N fluxes,

the ingestion of relatively more nitrogen is compensated by a N flux directed toward NH4

(eq. 6 ; Drange et al., 1994).

3.1.4. Bacteria

Bacteria directly use labile DOM (DOL) to produce ammonium. But they can also

uptake ammonium to conserve the nitrogen balance, as the C/N ratios for bacteria is

much smaller than for DOL. That means that bacteria can compete with phytoplankton

in terms of NH4 resources. The uptake of DOL follows a Michaelis - Menten relationship,

and the NH4 uptake is computed in order to balance the N fluxes. The bacterial growth

efficiency defines part of the uptake which is used for growth, the remaining being directed

to NH4. Bacteria mortality (lysis or infection by viruses) is considered as a source of

ammonium and is linearly dependant on bacterial biomass.

3.1.5. Detritus

43
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Consistently with the living pools, the detritus compartments are size discriminated

: only two classes are explicitely considered. They differ by their breakdown rates and

sinking rates. They can be grazed by equal or superior classes of zooplankton. Aggregation

and desaggregation of detritus are not considered here.

The smallest size is composed of feacal pellets, dead cells of the two small compartments

of phytoplankton and zooplankton. The large size detritus is sustained by the mortality of

the large sizes of the phytoplankton (diatom agregate) and zooplankton (mesozooplankton

mortality). The loss terms consist in grazing and remineralization : this last process is

simply represented by a linear function. All the detrital compartments include a siliceous

part (eq. 17 and 18), which is remineralized in silicate, without any explicit representation

of specific processes (dissolution, bacterial activity). These compartments are sustained

by the loss processes of diatoms (mortality, grazing) converted in Si units by using the

diatom Si/N ratio.

3.1.6. Dissolved Organic Matter

Three DOM compartments are considered in the model in order to separate labile

DOM (DOL), which contributes to the microbial loop and takes part in the regeneration

processes being taken up directly by bacteria, and semi-labile (DOS) and refractory DOM

(DOR), which can be exported out of the mixed layer by vertical diffusion and deep winter

mixing : these compartments are characterized by different breakdown rates.

3.2. Choice of parameters

The conterpart of the use of a relative complex trophic web model is the large number of

parameters that need to be defined (listed in table 5). For biological parameters, assign-

ment of values is difficult due to lack of data, significant uncertainties of observations, as44
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well as their large variability. There are generic values for some parameters for this kind of

model (FDM) which were considered as a first step. Some studies conducted in the North

Atlantic Ocean provide us with a range of values for other parameters (Harrison et al.,

1996 ; Cloern et al., 1995). Whenever they were available during the model development,

observations and process studies carried out during POMME were also used to constrain

some of these parameters. Finally, for the remaining parameters for which data is missing,

a classical tuning exercice was undertaken in order to simulate as correctly as possible the

seasonal cycle and planktonic succession in the POMME area.

3.2.1. Phytoplankton parameters

The set of the photosynthetic parameters have been defined according to bio-optical

observations done during the cruises (Claustre et al., 2005). Nevertheless, as the raw

Claustre’s estimates were giving unrealistic results (with almost no picoplankton and

very high concentrations of diatoms), which were not possible to correct by tuning other

free parameters (grazing and/or mortality), and as these observations are associated with

errors which can be high (Claustre et al., 2005), some adjustments were made. These

adjustments remained within the range of the error estimates given by Claustre et al.

(2005). The C/Chl ratio varies between 40 and 150 mgC/mgChl for the two smallest

classes (Lévy et al., 1998) which are in the range of the extreme values measured (Cloern

et al., 1995) but the minimal value of this ratio reaches only 20 mgC/mgChl for diatoms

which are assumed to fit better to low light intensity. Different half saturation constants

are taken into account for nitrate and ammonium uptake (FDM) and these parameters

differ also with the type of phytoplankton. In previous studies, large values of nitrate

were used in addition to the inhibition effect of ammonium on nitrate uptake. Harrison45
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et al. (1996) discussed these values and presented a lower set of values for these uptake

parameters. Moreover, the smallest sizes are less limited by nitrogen than diatoms. These

general considerations were used to define the half saturation constants, which were also

tuned in order to obtain the correct order of magnitude for the different primary producers.

It was moreover assumed that the NH4 half saturation constant is around one order

of magnitude smaller than the NO3 one. During the POMME study, data could show

relatively high variability of the C/N ratio (from 4 to 9), without any obvious correlation

with other parameters : therefore, as a first approximation, in the model, a mean value

of 6.6 is adopted.

Unlike the bio-optical parameters, the parameters defining the loss terms are not dif-

ferent. In fact, the exsudation and more specifically mortality rates are quite low, which

implies that the loss terms are mostly driven by grazing. This implies that the phyto-

plankton concentrations and the species succession result entirely from primary production

limitation (light and nutrient) and grazing pressure.

3.2.2. Zooplankton parameters

Predation by zooplankton represents the top-down control of phytoplankton biomass.

The different zooplankton grazing rates and preferences have been tuned to obtain a satis-

factory seasonal succession of phytoplankton, in good agreement with size class difference,

as well as correct order of magnitude of the different zooplankton stocks. The specifici-

ties of micro versus nanozooplankton are little known thus, for most of the parameters,

these two groups admit similar values: their major difference comes from their own diet.

The part of the assimilated and the excreted fraction of food are the same for the three

compartments : we assume that they vary with the nature of the food (living or detrital)46
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rather than with the group of zooplankton. The three classes admit a constant redfield

ratio of 6.6 mmolC/mmolN.

3.2.3. Detritus parameters

The settling velocity of small particles is set to 1m d−1, a value of 10m d−1 is chosen for

the large particles. The breakdown rates, respectively of 0.1 d−1 and 0.067 d−1, allow the

remineralization of the small particles in the biological layer, whereas medium particles

contribute to export.

3.2.4. Dissolved organic matter parameters

The dissolved organic matter producted by phytoplankton and zooplankton excretion

is mainly directed toward the labile compartment (at 60%), the remaining being equally

distributed towards the other two DOM compartments. The semi-labile and refractory

pools are not directly available for bacteria growth, their breakdown rate are respectivly

of 1 month −1 and 1 y −1. The three DOM compartments admit high Redfield ratio,

respectivly 10 mmolC/mmolN for DOL, 12 for DOS and 14 for DOR.

3.3. The physical model

The POMME area is localized at the boundaries of two distinct regions in terms of

annual cycle (Lévy et al., 2005b). North of 41◦N, the winter mixed layer is deep, and the

production regime shows a clear sub-polar behavior, with low winter production and a

strong bloom. South of that line, as the winter mixed layer is much shallower, primary

production is less inhibited by light, and it can be rather strong during winter, when the

nutrients are at their highest levels : the southern region is more associated with a sub-

tropical regime. This north - south gradient is then strongly driven by the mixed layer

depth variation. As the biogeochemical fluxes behave non linearly in terms of physical47
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forcings, for the present study, a series of 1D simulation have been carried out in order to

tackle this meridional pattern. We make use of the 1 year - 3D simulation of Giordani et

al. (2005), extracting annual evolution of 1D dynamics at different points of the domain.

The main drawback of this approach comes from the advection terms, which are neglected

: only the mixed layer dynamics, that is to say the time evolution of vertical turbulent

mixing, is considered. This compromise is only motivated by practical considerations. We

aimed at calibrating a biogeochemical model, and at describing the basic behavior of the

system in the POMME area : the first goal is difficult to reach in 3D configuration, and

the second one is believed to be obtained with a 1D configuration, although some bias can

be expected if the dynamics is not perfect. Figure 3 shows the average Seawifs chlorophyll

distribution of the POMME area, with the winter maximum of the MLD during in 2001.

The average variability is mostly meridional, as shown by the chlorophyll map, but the

zonal variability can nevertheless be strong : the MLD distribution shows that it is mostly

driven by mesoscale features. Therefore, in order to sample the whole area, four latitudes

are considered, and each latitude is sampled at 3 different longitudes. The position of the

twelve ”stations” are represented by the white crosses (figure 3).

3.4. Initial conditions

The simulation describes the first five hundred meters of the water column with a regular

vertical grid of five meter resolution. Like for the physical 3D model used here (Giordani

et al., 2005), the simulation begins on september 27th 2000 with the P0 cruise. Compared

with the other cruises, P0 was the lightest one : some data are not available to initialize

all the variables. In order to initialize the run, when data are missing (for organisms for48



Chapitre 2 : Evolution saisonnière des 
y
les biogéo
himiques
instance), we use data collected during P3, at the same season, one year later. Otherwise,

P0 observations (nutrients) are used. The twelve stations were initialised using the closest

in situ profile.

4. Results

Taking into account the two different legs, the model results of the standard run (STD)

are compared either to the average of the L1 stations, or to the four 2-day process studies

stations of L2, which were located at very specific locations. The POMME area is quite

heterogeneous. The large scale heterogeneity, associated with two ”regions” on either

side of the gradient of the winter MLD (Lévy et al., 2005a) is supposed to be taken into

account by the sampling strategy chosen for the simulations. Nevertheless, the smaller

(meso and sub meso) scales have also an impact on the distribution of tracers (Mémery et

al., 2005 ; Lévy et al., 2005b). Moreover, the first legs lasted around three weeks, which

means that, mostly during the bloom, synopticity was not achieved. Therefore, either

temporal (L1) or spatial (L2) aliasing is very likely during this validation exercice (Lévy

et al., 2005b). As the biological model has a non linear behavior, this aliasing could have

a strong effect. Nevertheless, with these reserves, it is expected that the extremely rich

POMME data set will give a good idea about the quality of the simulation, and that

realistic global balances can be presented as well.

4.1. Physical forcings

MLD and solar fluxes are elements which have an important influence on the seasonal

ecosystem evolution. The model shows, for the different stations in the POMME area, a

progressive MLD increase from the beginning of the simulation (end of September 2000)49
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to the end of February when it reaches its maximum (figure 4). There is a strong MLD

gradient between the sourthern and the northern regions : the MLD is never larger than

150 m at 38.5◦N, 17◦W (Station 3), whereas it is deeper than this limit at 44.5◦N, 20◦W

(Station 10) during the whole February month, when it can reach 300 m. It shallows

within a six weeks period up to a depth of 30m in the middle of April. Due to bad

weather conditions, a ML deepening of around 100 m occurs at the end of March in the

north (figure 4). The rest of the year presents a relatively steady MLD between 15 and

25m. The meridional MLD differences are mostly explained by the atmospheric forcings

: the solar and total heat fluxes are smaller, and the wind events are stronger during the

whole year at 44.5◦N compared to 38.5◦N (Caniaux et al., 2005b).

4.2. Standing stocks

4.2.1. Nutrients

Figures 5,6,7 represent the annual evolution of major stocks and biogeochemical fluxes

obtained by the model. In order to present simultaneously the average behavior of the

model, and an estimation of the spatial variability, both the mean results, with the as-

sociated standard deviation, and results from three specific stations are shown. Station

3 (38.5◦N, 17.0◦W) and 10 (44.5◦N, 20.0◦W) are respectively associated with the small-

est (largest) primary productions of the whole set of stations : the first (second) one is

characteristic of the south (north) POMME subdomain. Station 6, located at 40.5◦N,

17.0◦W, can be considered as the ‘average’ station of the POMME area (in spite of little

divergence from the average of the twelve stations), although later discussions will show

that the meaning of ’average’ is in fact rather ambiguous and not straightforward.

50
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Nitrate is the major nitrogeneous nutrient available for phytoplankton (Ward, 2000).

Its evolution is thus an important indication of the ecosystem state. Initialization in

autumn shows nitrate depletion at the surface (figure 5a). The nitrate concentration rises

gradually with destratification when the MLD is maximum at beginning of March. As soon

as the restratification begins, surface nitrate concentration decreases due to utilization

by phytoplankton (figure 5a, h) and no compensation by vertical mixing. Nitrate surface

depletion occurs again by the end of April. The south - north gradient is clearly seen by the

strong increase with latitude in NO3 concentrations during winter : this pattern is mostly

driven by the variations of the MLD. Moreover, the southern stations, like the one at

38.5◦N (red curve), are associated with two maxima in nitrate, whereas the other stations

are rather characterized by a high single peak, more specifically for stations located at

around 40.5 - 42.5◦N, like Station 6 (green curve). The general evolution of nitrate agrees

with data, although the NO3 content, either at the surface or integrated over 100 m (figure

5a, b), do not reach the highest values observed. This shortcoming could result from the

1D dynamics, which does not allow to consider vertical velocities, associated with the

horizontal velocity divergence : comparisons with 3D simulation results using the same

biogeochemical model will give a clue to that issue.

During the second leg of P2, at the four process study stations, the range of variability

of the nitrate surface data is rather large (from 0.34 to 2.12 mmolNm−3 in average) and

the model stands at the lower end of this range : this can be due to the low values

obtained during winter, but also to a too fast decrease in NO3 during the bloom. In fact,

the 3D simulation done in Lévy et al. (2005b), using a much more simple biogeochemical

model, for the period spreading from the beginning of P1 to the end of P2, shows the51
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same behavior : it was alloted to a too weak vertical mixing during a storm occuring

during P2.

The silicate time evolution follows the nitrate one : the concentration increases during

winter due to deep winter mixing and decreases with utilization by diatoms during phy-

toplankton development. But, contrary to nitrate, silicate is never completely depleted

at the surface (figure 5c). Silicium is always a limiting nutrient for microphytoplankton

growth during POMME, even at the beginning of the bloom : this results mostly from

the choice of the half saturation constant of Si uptake (3.2 mmolm−3) by diatoms, which

was constrained by in situ experiments (Leblanc et al., 2005).

4.2.2. Phytoplankton

The model results in terms of phytoplankton are compared with observations only

through the chlorophyll content. This comparison is tricky because of the variability of the

C/Chl ratio with light and nutrients conditions (Doney et al., 1996) : the estimate of total

phytoplankton chlorophyll content implies a good representation both of phytoplankton

biomass and of C/Chl ratio of each phytoplankton group.

The model describes, in agreement with data harvested in the area, a chlorophyll content

higher in winter than in summer and an increase at the beginning of december, during the

MLD deepening, before a decrease which begins at the beginning of April (figure 5e, f).

Nevertheless, the high chlorophyll period shows different patterns following the stations :

some of them, located at the center of the POMME domain (green curve) and to a lesser

extent, in the south (red curve), are associated with a single and broad bloom whereas

other are characterized by a transient decrease in production during February - March,

when the ML is the deepest (blue curve). This last pattern is mostly driven by the light52
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limitation, e.g. by the mixing in the surface layer. Although there is no in situ data before

POMME1, SeaWiFS data allows a broader time coverage of the surface chlorophyll data

(yellow curve) : they are globally in agreement with in situ data. Therefore, the model

time evolution tends to show a too strong concentration before and during P1, as well as

a bloom which decreases too early : during the second leg of P2, at the beginning of May,

both in situ data (circles) and satellite data are larger. This shortcoming is much less

strong for the integrated chlorophyll (figure 5f). As a matter of fact, figure 5h emphasizes

that the increase of the surface phytoplankton biomass between January and April is

relatively much more significant than for chlorophyll, e.g. the biomass relative evolution

is more similar to the one of the Seawifs data than to the chlorophyll simulated with the

model. This shortcoming found for surface chlorophyll could result from the relationship

used to determine the C/Chl ratio in terms of light. Numerical experiments show that this

C/Chl term is very sensitive for chlorophyll concentrations, but is much less important in

terms of biomass and primary production because there is a partial compensation in the

phytoplankton growth equation. The poor representation of chlorophyll during winter

could also come from an inadequate parametrization of primary production when the

winter ML is deep (light limitation). This issue will be addressed in the discussion.

We now quantify the proportion of each size class within the total chlorophyll content

and compare it with data. For this comparison, we use measurements of the chlorophyll

concentration after filtration. Particles were separated into three size classes: larger than

10 µm (micro), between 2 and 10 µm (nano) and smaller than 2 µm (pico). We compare

the proportions of the different classes in surface chlorophyll concentration described by

model and data. 53
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Filtration data (O in figure 6) presents a picoplankton dominance during summer (P3),

and smaller proportions during the bloom. Nanoplankton represents a less variable pro-

portion of the total chlorophyll a, generally about 30% except at some stations of the

cruise P2 where it is the dominant group. The contribution of microplankton seems to be

more variable with a value of 20-25% during February and March, 10 to 50% (depending

on the station) during the following period of the spring development and values inferior

to 15% during P3. Globally, the model reproduces correctly the order of magnitudes of the

different sizes, but seems to underestimate picoplankton, and overestimate microplankton

during winter (P1).

Pigment HPLC data (X in figure 6) gives independant information concerning the phy-

toplanktonic distribution. Seven accessory pigments are used to discriminating particular

phytoplankton groups associated to algal size. Their relative proportions multiplied by the

total chlorophyll a concentration allow to determine the distribution of the chlorophyll

a between three phytoplankton size classes (Uitz et al., 2005). Compared to size class

data, the HPLC estimates tend to show smaller proportion of picoplankton, compensated

by a larger contribution of nanoplankton. Bias are unavoilable with these independant

methods, but the orders of magnitude of both methods are similar. Using HPLC data

obtained from Claustre et al. (2005), figure 6a, b, c shows a better agreement with the

model, mostly for P1 and P2, as the nanoplankton (picoplankton) estimated from HPCL

is higher (lower). The major failure of the simulation occurs during P3, where the model

results are always too high for nanoplankton and too small for picoplankton. Generally

the variability described by the model is lower : either the seasonal time evolution or the

’synoptic’ variability is under estimated. It is not obvious to present simple explanations54
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for that behavior, as many reasons could be found. Nevertheless, the fact that the pa-

rameters, more specifically those associated with photosynthesis limitation, do not vary

with time, is certainly a good candidate : as a matter of fact, both pigments (Claustre

et al., 2005) and taxonomy analyses (Queguiner, personnal communication) show that

the phytoplankton population within the size classes vary with the cruises. Besides these

remarks, model results show that nanoplankton is less variable than the other types of

phytoplankton. Moreover, there is a trend of a larger (smaller) proportion of diatoms

(picoplankton) towards the north (figure 6a, c) : this can be seen by comparing the red

and the blue curves.

4.2.3. Zooplankton

The zooplankton stock is discussed in terms of biomass (in mmolNm−3). Protozoa

data result from counting and biovolume estimation. Biovolume is mutiplied by a specific

conversion factor in order to obtain biomass data (Karayanni, 2004; Maixandeau et al.,

2005). The mesozooplankton is filtered and dried to provide dry weight biomass data.

It is difficult to estimate accurately the errors, but they are known to be rather high

(around 50%). The time variability is important, and it is associated with sampling

aliasing. Moreover, the conversion factors can also bring consequent aliasing in the data

estimates. Therefore, the validation can only be ’qualitative’ : it mostly is based on the

representation of the right orders of magnitude.

Observations show that mesozooplankton (copepods) dominate the zooplankton com-

munity throughout the year (figure 6e). During the bloom, concentration of the three

groups increase developing with their prey (figure 6h). This development is followed by

a global decrease of zooplankton. Although the order of magnitudes are consistent, the55
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model results do not represent accurately the evolution of the zooplankton biomass. The

global zooplankton biomass is over estimated during P2 and mostly P1. Mesozooplankton

is dominant in the model, but to a lesser extent. During P1, the microzooplankton propor-

tion is in fact strongly over estimated (by a factor 2). During P3, the large zooplankton

proportion is two times too small : in fact, the data tends to show an increase of mesozoo-

plankton biomass during the period simulated, whereas the model results exhibit a strong

decrease in May and afterwards (not shown). It is rather difficult to decide whether this

discrepancy can be explained by bias in data, or by the model. Large zooplankton data

(Andersen et al., 2006) show that the species composition during the POMME surveys

vary strongly with the seasons, which implies that a biogeochemical model that does not

simulate precisely the physiology and the ecological links with the environment and the

primary producers is certainly too crude. In fact, mesozooplankton represent in fact more

the closure term of the ecosystem model (including predation by higher trophic levels)

than the copepods themselves. Moreover, like in every model of this type, this top-down

control has a strong impact on the behaviour of the lower trophic levels (Steele and Hen-

derson, 1992; Edwards and Yool, 2000). In this study, basic tuning experiments have

shown the crucial role of the mesozooplankton mortality on the balance of the model, but

no sensitivity tests were undertaken in order to quantify the potential impact of alternative

representation of this term.

4.2.4. Bacteria

Bacteria biomass evolution follows the phytoplankton one (figure 5g). A short delay of

about two weeks appear between the two spring maxima as revealed by data (Karayanni,
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2004). Bacteria biomass never exceeds phytoplankton biomass but the B/P ratio varies

throught the year, with minimal value at the beginning of the bloom.

Considering the large range of the observed values (from 15 to 30 mmolNm−2), the

model predicts relatively well the content of bacteria in the water column.

4.2.5. Organic Matter

Particulate organic matter (POM) varies over the year with an increase in winter and

mostly in spring in the north, due to increase of the biological activity (figure 5d). At

the same period, dissolved organic matter (DOC) is minimal due to export to the deeper

layers during the destratification. During P1, the simulated DOM is in the correct range

of data whereas POM is overestimated, in agreement with the large concentrations of

chlorophyll and zooplankton simulated during the same period. In spring and summer,

the model describes well both POM and DOM content.

4.3. Fluxes

Table 6 presents several annual results of major fluxes compared to data : it shows

that the model results are globally in agreement with the estimations obtained from the

observations. The following discussion deals with the seasonal variability of the ecosystem

functionning.

4.3.1. Production

4.3.1.1. Primary production

In the model, primary production increases from summer to spring when it reaches its

maximum value at the end of March (figure 7c). At the onset of the bloom, both NO3 and

NH4 uptake increase. Such succession of the two kind of production show a low apparent

f-ratio (NO3 uptake/Primary production), with maximum value of 0.50 in March - April,57
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during the first part of the bloom (figure 7d). This is consistent with L2 observations and

reveals that the ecosystem functionning is globally based on regenerated production (RP)

which dominates during most of the year. Nevertheless, like the NO3 concentrations, the

NO3 production never reaches the highest values observed during the first legs (figure 5a),

whereas NH4 uptake is on contrary too high during P1. Comparisons between the three

stations emphasize a maximum in production during spring occuring later when moving

northward : this behavior is associated with the time lag of the shallowing of the ML

in spring. The use of the apparent f-ratio neglects the part of nitrate which comes from

nitrification . The model takes into account this process and we are able to calculate a

corrected f-ratio ([NO3 uptake - nitrification]/Primary production). When compared to

data (not shown), the agreement is improved during P1, although the f-ratio simulated is

now larger than the observed one. Nevertheless, the corrected f-ratio turn to be negative in

the south during P3, whereas the observations show little nitrification during that period.

This tends to emphasize that the way nitrification is parameterized in the model is not

adequate. In fact, the nitrification rate is constant in the model, whereas it depends on

environmental factors (NH4 concentration and light) which vary over the year (Ward et

al., 1989). Whether nitrification is considered or not, the model shows a significant over-

estimate of NH4 production during P1. It has not been possible to correct subtancially

this shortcoming by modifying the primary production parameters.

During the process studies of L2 stations, size fractionated primary production (PP)

was estimated. These observations can be compared to the model results for each size

class.
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In agreement with size fractionned chlorophyll (figure 6), filtration data shows a higher

participation of the smallest class, which can uptake up to 90% of the total nitrogen in

summer (figure 8d). Picoplankton presents a smaller participation during the bloom (with

values of 40-50% during P2L2) and the largest one during fall (around 80% during P3L2).

On contrary, microphytoplankton participates at a level of 10 - 20%, except during the

bloom, during which its participation increases to 30%. One data is characterized by an

extreme value of more than 45% : it was sampled within the A1 eddy (Mémery et al.,

2005), associated with a strong domination of diatoms (Leblanc et al., 2005).

Pigment HPLC data (horizontal bars) presents a participation more balanced between

nano and picoplankton during P1 and P3 but a net dominance of nanoplankton during P2.

If the estimates of relative uptake by microphytoplankton agree between both methods,

there is a consistent bias for the other size classes : the picoplankton participation is always

larger by 20% with the filtration data, whereas the opposite occurs for the nanoplankton

participation.

The model globally agrees with observations, more specifically with the HPLC data.

Total nitrogen uptake is mainly due to pico and nanoplankton, involving 60% to 90% of the

total uptake for most of the year (figure 8). Picoplankton represents between 20 and 50% of

this uptake. Lower values are obtained between April and May, during the phytoplankton

bloom, when diatoms can uptake up to 40% of total nitrogen. The model results show

also a period where diatoms play a major role in the nitrogen uptake during January

and February. There is no data at this period, but figure 6 indicate that this winter

maximum is associated with a relative maximum in microplankton abundance. Almost

at every station, there is a clear decrease of diatom impact during March. Finally, like for59
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abundance, the micro(pico)phytoplankton tends to uptake an in(de)creasing proportion

of nitrogen northward (comparison between red and blue curves in figures 7a, c). The

meridional variability is stronger for production than for stocks. The higher latitudes tend

to favour diatom production, whereas picoplankton is more productive in the south.

The f-ratio follows a similar seasonal evolution for each size class, with an f-ratio between

0.35 and 0.50 in winter, increasing during the bloom between 0.65 and 0.75 beginning of

April, and strongly decreasing down to 0.07 - 0.10 during summer. All sizes show a

strong decrease in the f-ratio from May, after the bloom, when the system turns to be

oligotrophic : nevertheless, the northern station is still characterized by rather large f-

ratio during summer (around 25%). The three groups do not use the same proportion of

the two nutrients. In agreement with data, diatom production is based more on nitrate,

more specifically during P1 and P2 (f-ratio of 60% - 80%), than the other groups which

achieve the major part of the nitrogen uptake on NH4 (with a maximum f-ratio of 50%

during the bloom).

4.3.1.2. Bacterial production

In agreement with the definition used by Van Wambeke et al. (2006), here bacterial

production is defined as the net incorporation of matter into the organisms (in the model

this flux is the assimilated fraction of DOL uptake and the NH4 uptake minus the respi-

ration flux). Bacterial production presents the same evolution as primary production but

with a delay of about two weeks (from the first to the last week of March, figure 7e). This

delay can be explained by the transit time of the organic matter into the microbial loop.

This evolution appears consistent with observations carried out during the first leg of the

POMME cruises but model overestimates bacterial production, mostly during P1. The60
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model describes a PB/PP ratio which varies between 10 and 30% with minimal values

at the onset of the phytoplankton bloom. This range of values is in agreement with the

measurements realized during the POMME cruises (Karayanni, 2004) as well other mea-

surements realized in previous cruises in the same region (Ducklow, 1999). Observations

presented in Van Wambeke et al. (2006) show that the Bacterial Growth Efficiency (BGE)

increases from 8% during P1 to 26 % during P3. In this simulation, as the parameters

are constant during the whole year, the estimated BGE, defined as BP/(BP+BR), where

BR is the bacterial respiration (e.g. the flux from BAC to NH4), does not significantly

vary and is close to 17% : it is very much constrained by the parameter ‘r’.

4.3.2. Net Community Production

The issue of the trophic status of the POMME area is important, as several studies

done in the NE Atlantic Ocean have shown that the area could be either autotrophic or

heterotrophic, depending on the season (Serret et al., 1999 ; Gonzalez et al., 2001). More-

over, the status of the surface layer has a crucial impact in terms of carbon fluxes (Le B.

Williams, 1998). This issue is tackled by applying the approach followed in Maixandeau

et al. (2005) using the Net Communautary Production (NCP). This flux, integrated over

100m, is defined as the difference between primary production (PP) and heterotrophic

respiration (RESP), which considers zooplankton and bacteria in terms of oxygen uti-

lization or carbon dioxide production. Therefore, the algebric sign of the flux allows to

determine the trophic status of the area.

The calculation of the NCP from model outputs is not trivial because the observations

are based on O2 fluxes (variation of O2 concentration under “light conditions”) . In the

model, RESP is defined in terms of nitrogen as transfer from organic to inorganic matter.61
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Given in mmol02/m

2/day (using C/N ratios and production and respiration quotients of

respectively 1.2 and 1.7; Maixandeau, 2004), NCP shows an ecosytem globally dominated

by autotrophy (figure 7f). These results are globally consistent with those obtained by

02 fluxes measurements (Maixandeau et al., 2005). Nevertheless, mostly during P2, the

model tends to underestimate the NCP : this can be explained by large BP obtained with

the simulations. Part of this discrepancy can also be explained by the changes in currency

from N to O2.

4.3.3. Export fluxes

Export is divided into two independent processes. Particulate export flux is due to

the sedimentation of living and detritical particles, and dissolved export flux is driven by

surface accumulation of semi refractory organic matter during the spring and summer,

which is transfered by winter mixing and vertical diffusion to deeper layers.

Detritus are expected to have a different fate depending on their size. Small detritus

are almost completly remineralized or grazed before reaching 200m, supplying zooplank-

ton and DOM compartments in the upper layer. On the other hand, large particles sink

faster (with a velocity of 10m d−1) and take part in export. Particulate export had been

measured during the studied period both with mooring and drifting traps. These measure-

ments had been corrected by trap efficiency using 230Th information (Guieu et al., 2005).

Corrected data shows, in spite of a large range of variability, a maximum of sedimentation

in April for the mooring traps whereas drifting traps suggest a maximum around May.

Moreover, Goutx et al. (2005) suggest that observations by drifting traps are underesti-

mated. The model predicts an annual particulate export of 12.0 +/- 2.8 gCm−2 at 200m

and 6.7 +/- 1.8 gCm−2 at 400m whereas data predicts 5.1gC/m2 at 400m. The model62
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tends thus to overestimate the particulate export, although the data error can be large

and could reach 50%. This result is consistant with the overestimation of zooplankton ob-

tained with the numerical simulations (figure 8h), and by the significant biological activity

during winter. Besides this drawback, seasonal variability of the simulated sedimentation

appears in relatively good agreement with corrected trap measurements.

Due to the choice of the parameters (mineralisation rates and sedimentation velocities),

the export flux is mostly due to large particles. Therefore, the export flux is directly

linked to diatoms : either they aggregate when nutrient limitation gets strong, or they are

grazed by mesozooplankton, which is the other source of large particles (mortality term).

In fact, mesozooplankton consumes also nanoplankton (flagellates) and nanozooplankton.

This last route is not very significant in the model, but allows a link between microbial

loop and export production. The export flux tends to be associated with two major

signals (figure 7g) : a first one at the beginning of the bloom (in January - February),

and a second one, much larger, in April - May, at the end of the bloom. An analysis of

the particulate sources shows that the first maximum is fed mostly by diatoms, whereas

the second one is due to zooplankton mortality. This qualitative finding is in agreement

with the drifting sediment trap data (Goutx et al., 2005) : lipid observations emphasize

the role of phytodetritus during the P1 cruise, whereas zooplankton material was rather

commun during P3. In this model, about 20% of the export flux is produced by diatoms :

compared to data, this figure is certainly too low. Finally, e-ratio simulated (ratio between

the export flux and the primary production) is in good agreement with data with values

generally smaller than 10% (Guieu et al., 2005).

63



2.3 Cy
le annuel du fon
tionnement de l'é
osystème plan
tonique au sein du domainePOMME
Considering that on average the MLD never reachs 200m in the POMME area, we

could not calculate dissolved export at this depth as for sedimentation : the only physical

processes for this export is mediated in the model by vertical diffusion, which reaches very

low levels below the Mixed Layer. In order to compare with estimation of TOC export

realized by Fukuda-Sohrin and Sempere (2005), we calculated dissolved export at 80m.

Between fall 2000 and 2001, the model describes a DOC export of 5.7 +/- 1.6 gCm−2

while measurements indicate a value of 5.2gCm−2 : the agreement is therefore very good.

5. Discussion

5.1. The regionalization of the POMME area in terms of production

5.1.1. The production regimes

The POMME area was chosen because it contains a significant winter MLD meridional

gradient (Mémery et al., 2005), which is supposed to delimit two distincts regions : the

northern one should be characterized by a sub-polar regime, the bloom being mostly driven

by light limitation, whereas the south part is more sub-tropical, e.g. the bloom is rather

limited by nutrients, as the MLD is never very deep. In terms of MLD distribution, this

partition has been in fact observed in the data (Reverdin et al., 2005), and in the models

(Paci et al., 2005). Moreover, using satellite data, Lévy et al. (2005a) have shown that the

POMME area can in fact be divided in two regions. North of 41◦N, the ecosystem regime

is actually sub-polar, with a large spring bloom occuring during the stratification of the

mixed layer (light limitation). In Lévy’s study (2005a), the south regime is nevertheless

not strictely speaking sub-tropical : it is in fact intermediate between sub-polar and sub-

tropical. It is characterized by a rather long bloom, starting at the beginning of winter,

when the MLD becomes deeper (nutrient limitation), like in a regular sub-tropical regime,64
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and continuing during spring, like in a sub-polar regime. Since meridional variations are

much larger than zonal (mesoscale) variations, with these twelve stations, it is possible to

check whether the ecosystem functionning varies with latitude.

Associated with the south regime, station 3 shows a strong correlation between PP

and NO3 (figure 9a) : PP and surface chlorophyll increases on December, 15, when the

MLD reaches 70m, e.g. nitrate concentrations gets higher : this is clearly the result of

nutrient limitation. From January 15, although the mixed layer continues to deepen,

nitrate concentrations (red curve) go back to very low values, while chlorophyll and PP

remain at rather high levels : zooplankton grows on phytoplankton and generates NH4

(yellow curve), which maintains production. After a transient and short decrease in the

MLD, at the end of February, there is a deepening of the ML down to 150m, correlated

with an incrase of NO3, as well as of PP and surface chlorophyll. When the mixed layer

retreats, PP declines while NO3 goes back to low concentrations, and surface chlorophyll

decreases as well, partly due to grazing : PP is then sustained by NH4. Therefore, at this

southern station, biological activity is always stimulated by a simultaneaous increase of the

MLD and of nitrate : this is a clear signature of a regime driven by nutrient limitation,

e.g. a sub-tropical regime. Station 10 (figure 9c) shows some significant differences.

This station is characterized by a deep MLD (down to 300m) and much higher levels

of nitrate. As was found further south, the first increase of PP and surface chlorophyll,

which occurs at the end of December, is driven by the deepening of the mixed layer and

the upward NO3 input. Nevertheless, while the mixed layer deepens further, although

the amount of nitrate is increased by a factor 2, PP almost stops by mid February :

it is strongly limited by light. Consequently, chlorophyll and zooplankton decrease as65
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well. The spring bloom starts at the beginning of March, when the MLD decreases, and

reaches its maximum at the beginning of April, when the mixed layer is shallow. In

this case, the bloom onset is driven by light limitation, and the production regime is of

sub-polar type. The impact of zooplankton in limiting phytoplankton concentrations and

in producing NH4, e.g. enhancing regenerated production, is similar to what occurs at

station 3. Located at 40.5◦N, station 6 exhibits an intermediate behavior (figure 9b):

the chlorophyll concentration increases steadily between the beginning of December and

the beginning of March, without showing any clear decrease during the maximum MLD

period. The quiet period during mid February, associated with a transient decrease of

the MLD, induces a simultaneous increase in productivity and chlorophyll : ambiant NO3

concentrations are high enough to insure a bloom as soon as light is less limiting, contrary

to station 3 at the same period, characterized by very low nitrate levels.

5.1.2. The meridional variability

Figure 10 shows the meridional variation of several annual global fluxes and stocks (black

curves) : although the zonal variability is strong (mostly driven by meso scale patterns)

and the north-south extension of the POMME area is only 6◦ of latitude, some meridional

trend can be observed. As expected, the maximum MLD increases with latitude, along

with the average winter nitrate concentration. Nevertheless, although stocks and fluxes

tend to increase in the north, they are generally smaller at 44.5◦N than at intermediate

latitudes, like for phytoplankton stock (figure 10c) or export particulate flux (figure 10e).

The increase in nitrate stock in winter with latitude is driven by the increase of the

maximum MLD, but also by the modification of the background initial NO3 profile. To

better analyze the impact of the ML dynamics on the global fluxes, sensitivity experiments66
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were performed, where the same NO3 profile was used in the initialization for all the

stations. The blue (red) lines of figure 10 show the results when the runs start with the

profile at 42.5◦N (38.5◦N). As the ML is deeper in winter in the north, the north - south

gradient of nitrate concentrations in winter still remains. It is nevertheless smaller, which

implies that the large scale variability of the background NO3 profile amplifies the increase

of initial winter nutrient loading of the water column. Figure 10 shows that, in spite of

larger nitrate concentrations in the north, most of the stocks and fluxes do not exhibit any

strong meridional variability when all the stations have the same background (initial) NO3

profile : the gradient can even change sign, like for PP and export production. Through

light limitation, the MLD during winter and spring partly controls nutrient uptake, e.g.

PP : on average, this limitation increases with latitude, which explains partly the weak

meridional variability of PP, even the small decrease with latitude. On contrary, the

gradient of background NO3 tends to stimulate the biological activity in the north. When

both driving factors are considered, their opposite effect implies that larger fluxes and

stocks are found at intermediate latitudes, around 41 - 42◦N.

5.2. The winter conditions

The major drawback is associated with the relatively high level of regenerated produc-

tion simulated at the beginning of 2001 (in February - March 2001), along with a tendency

towards too low new production. This behavior is very robust and cannot be corrected

efficiently with alternative choices of parameters. This period is characterized by a deep

mixed layer, with a value larger than the euphotic layer depth, but generally smaller than

twice this last one.

The associated regime is therefore limited by light, but the MLD is not deep enough to67
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entirely stop photosynthesis : many phytoplanktonic cells receive a substancial share of

energy. Nevertheless, as they need to store and accumulate that energy, their history must

be considered. This implies that averaging the PAR over the MLD could be inadequate

: the Lagragian history of the phytoplanktonic cells must be taken into account, as they

can stay for quite a long time below the euphotic layer. As a matter of fact, Lévy et

al. (1998) have shown that, at least in the Nortwestern Mediterranean Sea, where the

winter MLD can be very deep, the light limitation during the winter regime cannot be

represented only with the average PAR in the ML. Based on Lagrangian calculations, an

ad hoc parameterization has been developped following the work of André et al. (1990).

This parameterization has also been successfully used in other studies, as for global ocean

simulations (Aumont et al., 2003).

A sensitivity study has been undertaken during this study (run MIX). The parameters

of this new simulation are exactly identical to the STD run, but the production is now

limited by an additional term (equation 35, 36, 37), which considers the relative values

between the MLD and EZD, the euphotic zone depth (Lévy et al. (1998)). As expected,

the PP decreases quite significantly during the winter (figure 12c). Nevertheless, although

some tuning is possible, it was not possible to prevent the PP, and mostly NH4 uptake

(figure 12b), to be too small during winter. Moreover, the onset of the spring bloom takes

place now too late compared to observations (figure 11c, d, e ; figure 12c), and the export

production is also delayed (figure 12g), although now the model agrees better with the

drifting traps. Finally, as globally the production is too small, although bacterial pro-

duction is also smaller and more in agreement with the data (figure 12e), the autotrophic

state of the ecosystem is much less pronounced (figure 12f).68
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Therefore, although several shortcomings could be modified, other major drawbacks ap-

peared with this new parameterization. Several attempts were done by modifying the

parameters associated with this new process, like limmin, in order to prevent a too low

decrease of biological activity during winter. As soon as a condition linked to the ratio

MLD/EZD is included, the bloom timing is forced to occur when this ratio gets close to

1 : it is therefore entirely dependent upon the MLD. On contrary, although the MLD

plays also a major role when the average PAR is used, the production can be significant,

even with mixed layer deeper than the euphotic zone. With the STD parameterization,

production is too large during winter, whereas when the ‘Lagrangian’ parameterization

(MIX simulation) is used, primary production is significantly too small during the same

period. Other simulations have also been undertaken by applying the local Eulerian PAR,

even in the ML, in the photosynthesis equation (not shown) : the qualitative behavior

of this new model is quite close to the STD one. These sensitivity experiments tend

to show that the processes associated with light limitation are not fully understood yet,

mostly when the MLD is larger than the EZD, without being too deep (less than 2 times

EZD). The same problems have already been encountered in simulations undertaken in

the Equatorial regions, in the western basin, when the mixed layer is deeper than the

euphotic layer (Johanna Ballé, personnal communication).

6. Conclusion

In the framework of the POMME project, in order to improve our knowledge of the

ecosystem functionning and of the major processes implied in the biogeochemical cycles, a

new biogeochemical model has been developed. Its complex structure aims at representing

as close as possible the trophic web observed during the cruises. It is based on nitrogen69



2.3 Cy
le annuel du fon
tionnement de l'é
osystème plan
tonique au sein du domainePOMME
but admits a simple silicium cycle. It has been coupled to a 1D vertical samples extracted

from a 3D model forced by thoroughly calibrated surface fluxes. The model has been

validated using the complete dataset harvested during the POMME cruises.

1D validation of the model in this area is tricky due to the variability both in space and

in time (at various scales) of the bloom which suggests that the data collected is highly

asynoptic (Lévy et al. ; 2005b, Mémery et al., 2005). Nevertheless, although transient

states during the bloom and meso scale features can clearly be seen in the POMME area,

either with data (Reverdin et al., 2005 ; Fernandez et al., 2005a ; Maixandeau et al.,

2005), or 3D models (Paci et al., 2005 ; Lévy et al., 2005b), the seasonal cycle and the

species distribution are characterized by an intensity which is strong enough (Claustre

et al., 2005 ; Fernandez et al., 2005b ; Leblanc et al., 2005) to be able to simulate the

evolution of an ”average” biogeochemical system.

The model reproduces relatively well the evolution of the major stocks and fluxes during

the study period (sept 2000-sept 2001). In agreement with data, the model shows that

the POMME area is located at the boundaries between two distinct systems. One of them

is characterized by a much larger impact of nutrient limitation in the south, whereas the

north region is more regulated by light limitation : these limitations drive the seasonal

cycle of production and export. Moreover, large cells (diatoms) are in larger proportion in

the north, which implies, either directly by diatom sedimentation, or indirectly by large

zooplankton loss terms, a increased particulate export.

This work has also shown that in regions where the mixed layer is neither very deep,

nor very shallow, e.g. its depth is around 150 - 250 m, the parameterization of photosyn-70
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thesis and primary production can be problematic. As a matter of fact, when the MLD

is much shallower than the euphotic zone, the phytoplanktonic cells always remain in the

enlighted zone, and the growth is more limited by nutrients. When the MLD is much

deeper, the light limitation is so strong that any crude parameterization stops photosyn-

thesis. Between these two straightforward situations, as the cells need to capture enough

energy and matter before being able to duplicate, their own history must in fact be taken

into account. This raises the issue of Lagrangian representation in particles or cells in

the ML. This issue has already been tackled by previous studies (André, 1990). Here,

two different parameterizations have been used : one is quite commun and averages the

PAR in tle ML (Eulerian approach), the other one considers a parameterization based on

statistical considerations about the time spent by cells in the enlighted layer in terms of

the intensity of the mixing of the upper ocean. Neither simulation was successful. The

failure of the Eulerian parameterization tends to show that the Lagrangian behaviour of

the cells should be considered. The failure of the second approach could mean that a

parameterization established for the North Western Mediterranean Sea is not suited for

other oceanic regions. This statement, along with the cruical issue of co-limitation (light

vs nutrient, Michalis Menten vs. Droop, Liebig’s law vs. multiplicative law) and of high

variability of the ML depth (diurnal cycle) during spring stratification, shows that some

basic processes are not still understood, e.g. well represented in models.

With all these reserves, a model, with a rather high degree of complexity, has neverthe-

less been validated against a complete dataset in the POMME area. The main objectives

of the POMME program is to understand the processes driving the biogeochemical char-

acteristics and the tracer distributions of the subducted subtropolar Mode Waters of the71
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North East Atlantic Ocean, waters which feed the upper thermocline of the sub tropi-

cal gyre. In order to achieve that goal, the modelling approach is a very powerful tool.

Therefore, the next step will be to couple the carbon and oxygen cycles and to introduce

these models into 3D circulation models with different physics in order to quantify the

impact of different scales : these studies make part of the synthesis phase of the POMME

program and are in progress.
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Figure 1. POMME study area

white squares: area of POMME surveys and Region simulated by the SOPRANE model,

dashed line= mixed layer depth discontinuity
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Figure 2. Conceptual scheme of the biological model
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Figure 3. Surface Chorophyll distribution : Seawifs average between 1998 and 2002.

Black lines : Maximum MLD during in 2001 obtained with the model developed in Giordani et

al, 2005

White crosses : position of the twelve 1D stations simulated
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Figure 4. Annual variation of Mixed Layer Depth.

Black : Station 3 (17.0◦W, 38.5◦N) ; Red : Station 10 (20◦W, 44.5◦N)
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Figure 5. Annual variation of nutrients and biomass.

Black thick : twelve stations average. Red : Station 3 (17.0◦W, 38.5◦N) ; Green : Station 6

(17◦W, 40.5◦N) ; Blue : Station 10 (20◦W, 44.5◦N); O = Leg 2 data, horizontal bars = Leg 1

data.

a) Surface NO3, b) Integrated NO3 over 100 m , c) Surface Silicate, d) Integrated particulate (+)

and dissolved (*) organic matter over 100m , e) Surface Chlorophyll (yellow = Seawifs data),

f) Integrated Chlorophyll over 100m, g) Integrated bacterial biomass over 100m (thick line :

Phytoplankton), h) Surface phytoplanktonic biomass, i) Surface zooplanktonic biomass
D R A F T December 1, 2006, 11:06am D R A F T
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Figure 6. Annual variation of relative contribution of the three phytoplankton classes in

surface total chlorophyll and the three zooplankton classes in zooplancton total biomass (in per-

centage).

For legend see figure 5. a) Proportion of microphytoplankton, b) Proportion of nanophytoplank-

ton , c) Proportion of picophytoplankton, O = size fractionated data ; X = HPLC estimates

d) Proportion of mesozooplankton, e) Proportion of microzooplankton, f) Proportion of nanozoo-

plankton
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Figure 7. Annual variation of the major biogeochemical fluxes.

For legend see figure 5. a) New production, b) Regenerated production, c) Total production, d)

f-ratio, e) Bacterial production, f) Net community production, g) Sedimentation flux (O : data

from drifting moorings launched during the L2 of the cruises ; thin line : data from Eulerian

sediment traps), h) e ratio = export/production
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Figure 8. Annual variation of the relative contribution of the different phytoplankton classes

to primary production.

For legend see figure 5. a) microplankton, b) nanoplankton, c) picoplankton participation to total

N uptake; f-ratio (New production / Total production) for d) microplankton, e) nanoplankton,

f) picoplankton.
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Figure 9. a, d : Station 3 (17.0◦W, 38.5◦N) ; b, e : Station 6 (17◦W, 40.5◦N) ; c, f : Station

10 (20◦W, 44.5◦N)

Annual evolution of mixed layer depth (black), NO3 (red), primary production (green), NH4

(orange), phytoplankton biomass (dark blue), zooplankton biomass (light blue)

The y axis represents the absolute MLD in m (upper), phytoplankton biomass in mmolN m−3

(lower). Each other parameter is normalized in terms of the maximum value obtained with the

three runs considered
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Figure 10. Meridional variations of a) Maximum MLD, b) Average NO3 concentration in

the maximum MLD, c) Annual Primary Production, d) Annual New Production, e) Particle

Export, f) DOM Export, g) Proportion of diatom vs. total phytoplankton biomass, h) Annual

Integrated Phytoplankton Biomass (0-100m). The vertical bars represent the standard deviation

of the zonal average done on the three stations simulated at each latitude. Initial NO3 profiles :

black = local profile ; red = 38.5◦N profile ; blue = 42.5 ◦N profile89
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Figure 11. Comparisons between the simulations STD and the simulations MIX, using a new

parameterisation for light limitation in winter, when the mixed layer is deep (equations 35-37),

for nutrients and biomass. Black : average STD runs ; thick : twelve stations average ; thin :

average +/- standard deviation Orange : average MIX runs. O = Leg 2 data; Horizontal bars =

Leg 1 data.

a) Surface NO3, b) Integrated NO3, c) Surface Chlorophyll a : Green = Seawifs data, d) Inte-

grated Chlorophyll a, e) Integrated phytoplankton biomass : Green = Normalized Seawifs data,90
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Figure 12. Comparisons between the simulations STD and the simulations MIX for the major

biogeochemical fluxes. For legend see figure 11.

a) Integrated NO3 production, b) Integrated NH4 production, c) Integrated total production, d)

Average f-ratio, e) Integrated bacterial production, f) Integrated net community production, g)

Particle export flux at 400 m : green = sediment trap mooring data, h) e ratio at 400 m

91



2.3 Cy
le annuel du fon
tionnement de l'é
osystème plan
tonique au sein du domainePOMME
Table 1. Dates of the POMME cruises

Cruise number Leg Beginning End
POMME 0 17 Sept. 2000 14 Oct. 2000
POMME 1 1 2 Feb. 2001 23 Feb. 2001

2 25 Feb. 2001 17 Mar. 2001
POMME 2 1 20 Mar. 2001 13 Apr. 2001

2 16 Apr. 2001 10 May 2001
POMME 3 1 23 Aug. 2001 14 Sept. 2001

2 17 Sept. 2001 11 Oct. 2001

Table 2. Position of the 1D stations simulated

Station number Latitude Longitude
1 38.5◦N 20.0 ◦W
2 38.5◦N 18.5 ◦W
3 38.5◦N 17.0 ◦W
4 40.5◦N 20.0 ◦W
5 40.5◦N 18.5 ◦W
6 40.5◦N 17.0 ◦W
7 42.5◦N 20.0 ◦W
8 42.5◦N 18.5 ◦W
9 42.5◦N 17.0 ◦W
10 44.5◦N 20.0 ◦W
11 44.5◦N 18.5 ◦W
12 44.5◦N 17.0 ◦W
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Table 3. Temporal variations of the biological compartments

nutrients: NO3, NH4 and Si ; phytoplankton: Pi with i = s, m and l ; zooplankton:Zj with j =

s, m and l; Bacteria:B ; Detritus: Dk with k = s and m ; DOM : DOm with m = L and R

s = small ; m = medium ; l = large ; L = Labile ; R = refractory

Stars indicate the siliceous part of the compartments that take part on the silicium cycle

∂tNO3 = ∂z(kz∂zNO3) − µsLTLELNO3Ps − µmLTLELNO3Pm

−µlLTLELNO3Pl + RNH4NH4 (1)

∂tNH4 = ∂z(kz∂zNH4) − µsLTLELNH4LMPs − µmLTLELNH4Pm − µlLTLELNH4Pl

−RNH4NH4 − UB
NH4 + η

RB
C/N

RZ
C/N

GB
Zs + r(UB

NH4 + UB
DOL) + MBB

+d(δZsZs + δZmZm + δZlZl) (2)

∂tPs = ∂z(kz∂zPs) + (1 − γs)µsLTLs
ELs

NPs − GPs
Zs − GPs

Zm

−MPsPs (3)

∂tPm = ∂z(kz∂zPm) + (1 − γm)µmLTLm
ELm

NPm − GPm
Zm − GPm

Zl

−MPmPm (4)

∂tPl = ∂z(kz∂zPl) + (1 − γl)(LSi)µlLTLl
ELl

NLSiPl − GP l
Zl

−MP lPl − Al (5)

∂tZs = ∂z(kz∂zZs) + αLZsG
Ps
Zs + αDZsG

Ds
Zs + (αLZs − η

RB
C/N

RZ
C/N

)GB
Zs

−δZsZs − MZsZs − GZs
Zm (6)

nextpage...
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Table 3. (continuation)

∂tZm = ∂z(kz∂zZm) + αLZm(GPs
Zm + GPm

Zm + GZs
Zm) + αDZmGDs

Zm

−δZmZm − MZmZm − GZm
Zl (7)

∂tZl = ∂z(kz∂zZl) + αLZl(G
Pm
Zl + GP l

Zl + GZm
Zl ) + αDZl(G

Ds
Zl + GDm

Zl )

−δZlZl − mZlZl (8)

∂tB = ∂z(kz∂zB) + (1 − r)LT (UB
NH4 + UB

DOL) − MBB − GB
Zs (9)

∂tDS = ∂z(kz∂zDS) + (1 − αLZl)(G
Pm
Zl + GP l

Zl + GZm
Zl ) + (1 − αDZl)G

Dm
Zl +

(1 − αLZm)(GPs
Zm + GPm

Zm + GZs
Zm) + (1 − αLZs)(G

Ps
Zs + GB

Zs)

+MPsPs + MPmPm + MZsZS + MZmZm

−αDZsG
Ds
Zs − αDZmGDs

Zm − αDZlG
Ds
Zl − κDsDS (10)

∂tDM = ∂z(kz∂zDM) + MP lPl + Al + MZlZl − GDm
Zl − κDmDM (11)

∂tDOL = ∂z(kz∂zDOL) + ρL[(1 − d)(δZsZs + δZmZm + δZlZl)

+γs(LNH4 + LNO3)µsLTLEPs + γm(LNH4 + LNO3)µmLTLEPm

+γl(LNH4 + LNO3)µlLTLEPl + (κDsDS + κDmDM)]

+ǫSDOS − UB
DOL (12)

∂tDOS = ∂z(kz∂zDOS) + ρS [(1 − d)(δZsZs + δZmZm + δZlZl)

+γs(LNH4 + LNO3)µsLTLEPs + γm(LNH4 + LNO3)µmLTLEPm

+γl(LNH4 + LNO3)µlLTLEPl + (κDsDS + κDmDM)]

+ǫRDOR − ǫSDOS (13)

nextpage... 94



Chapitre 2 : Evolution saisonnière des 
y
les biogéo
himiques

Table 3. (continuation)

∂tDOR = ∂z(kz∂zDOR) + ρR[(1 − d)(δZsZs + δZmZm + δZlZl) + γs(LNH4 + LNO3)µsLTLEPs

+γm(LNH4 + LNO3)µmLTLEPm + γl(LNH4 + LNO3)µlLTLEPl] + (κDsDS + κDmDM)]

−ǫRDOR (14)

∂tSi = ∂z(kz∂zSi) − µlLTLELSiPl +
D∗

s

Ds
κds +

D∗

m

Dm
κdm (15)

∂tP
∗

l = ∂z(kz∂zP
∗

l ) + µlLTLSiLEPl −
P ∗

l

Pl
[GP l

Zm − GP l
Zl − MP lPl − Al] (16)

∂tD
∗

S = ∂z(kz∂zD
∗

S) +
P ∗

l

Pl
[GP l

Zl + GP l
Zm + (1−L

Zs] +
D∗

M

DM

GDm
Zl − κds (17)

∂tD
∗

M = ∂z(kz∂zDM) +
P ∗

l

Pl
[MP lPl + Al] −

D∗

m

Dm
GDm
Zl − κdm] (18)
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Table 4. Processes implied in the ecosystem

phytoplankton growth rate µ = amaxΨmax ∗ PARopt ∗ 12/RC/Chl (19)

temperature limitation LT = a
(T−Topt)
T (20)

light limitation LE = (1 − e−PAR/PARopt)e−βPAR/PARopt (21)

nitrates limitation LNO3 = NO3

KNO3+NO3
∗ e−ψNNH4 (22)

ammonium limitation LNH4 = NH4

KNH4+NH4
(23)

silicate limitation LSi = Si
KSi+Si

(24)

grazing GXi
Zi

= gZiLTZi
PZiXi

KZi
+FZi

(25)

preferences PZi
=

Φ
Z

Xi
i

ΣΦ
ZX

i

(26)

total food availability FZi
= ΣZX

i
(27)

mesozooplankton mortality mZL
= µLZ

2
L(1 − e−λZZL) (28)

DOL bacterial uptake UDOL = LTVBB DOM
KB+DOM

(29)

ammonium bacterial uptake UNH4 = LTVBB DOM
KB+DOM

∗
RDOL

C/N

RB
C/N

(30)

diatoms aggregation Al = [A + 0.1 ∗ (1 − min( NO3

KNO3

, NH4

KNH4

, Si
KSi

, 1)] ∗ P 2
l (31)

chlorophyll/nitrogen ratio

if PAR < PARmax RChl/N = [Chl
N max

− (Chl
N max

−
Chl
N min

) PAR
PARmax

] NO3+NH4
KNH4+NO3+NH4

(32)

if PAR ≥ PARmax RChl/N = Chl
N min

(33)

next page...
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Table 4. (continuation)

silicium/nitrogen ratio RP l
Si/N = RSi/Nmin ≥

P ∗

l

Pl
≥ RSi/Nmax (34)

mixing limitation in the MIX run

if MLD < ELD LM = limmaxwith limmax = 1.0 (35)

if MLD > 2 ELD LM = limminwith limmin = 0.1 (36)

if EZD < MLD < 2 EZD LM = limmax − (limmax − limmin)(MLD/ELD − 1) (37)
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Table 5. Biological parameters.

Ref: 1, Harrison et al 1996; 2, Fasham et al 1990; 3, Doney et al 1996; 4, Cloern et al 1995;

5, Morel 1991; 6, Ruiz-Pino et al 1994; 7, Olivier, 2001; 8, Drange; 9, Aumont pers. com.;

P, POMME data; T, Tuning

Phytoplankton Micro Nano Pico Units Ref.
Half saturation constant for
nitrate uptake

KNO3 2.5 0.1 0.01 mmolm−3 1,T

Half saturation constant for
ammonium uptake

KNH4 0.25 0.01 0.001 mmolm−3 1

Inhibition constant for ni-
trate uptake by ammonium

ψN 1.5 1.5 1.5 (mmolm−3)−1 2

Half saturation constant for
silicates uptake

KSi 3.2 - - mmolm−3 P

Minimum value of C/Chl
ratio

C/Chlmin 20 40 40 mgC/mgChl 3,4

Maximum value of C/Chl
ratio

C/Chlmax 150 150 150 mgC/mgChl 3,4

Chl/(Chl + Phe) ratio 0.8 0.8 0.8
Maximum PAR for C/Chl
adaptation

PARmax 90.0 90.0 90.0 µEm−2s−1 3

Optimal PAR for photosyn-
thesis

PARopt 67.4 45.0 30.0 µEm−2s−1 P

Van’t Hoff coefficient aT 1.065 1.065 1.065
Photoinhibition parameter β 0.01 0.01 0.01 6
Optimal temperature for
photosynthesis

Topt 15 15 15 ◦C

Maximal photosynthesis ef-
ficiency

Ψmax 0.074 0.050 0.015 mmolC/E P

Gross absorption amax 0.020 0.021 0.038 m2(mgChl)−1 P
Mortality rate MP 0.01 0.01 0.01 d−1

Half saturation constant for
mortality

Km 0.1 0.1 0.1

Aggregation rate A 0.086 - - d−1 9
Excretion rate γ 0.15 0.15 0.15 d−1

C/N ratio 6.6 6.6 6.6 molC(molN)−1

Minimum Si/N ratio RSi/Nmin 0.33 - - molSi(molN)−1 7
Maximum Si/N ratio RSi/Nmax 2.77 - - molSi(molN)−1 7

next page ...
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Table 5. (continuation)

Zooplankton Meso Micro Nano Units Ref.
Fraction assimilated of liv-
ing food

αL 0.7 0.7 0.7 7

Fraction assimilated of de-
trital food

αD 0.3 0.3 0.3 7

Maximal grazing rate g 1.00 1.50 1.75 d−1 T
Half saturation constant for
grazing

KZ 0.5 0.5 0.5 2

Mortality rate MZ - 0.25 0.25 d−1 2
Growth rate of superior
predator

µL 20 - - mmolN−1m3d−1 7

Ivlev broutage coefficient λZ 0.000005 - - mmolN−1m3 7
Half saturation constant for
mortality

0.1 0.1 0.1 T

Preference for Microphyto. φP3 0.30 - - T
Preference for Nanophyto. φP2 0.30 0.40 - T
Preference for Picophyto. φP1 - 0.40 0.45 T
Preference for Bacteria φB - - 0.45 T
Preference for Microzoo. φZm 0.3 - - T
Preference for Nanozoo. φZs - 0.10 - T
Preference for Medium de-
tritus

φDm 0.05 - - T

Preference for Small detri-
tus

φDs 0.05 0.10 0.10 T

Excretion rate δ 0.056 0.056 0.056 d−1 7
Ammonium fraction in ex-
cretion

d 0.90 0.90 0.90 2

C/N ratio RC/N 6.6 6.6 6.6 molC(molN)−1

next page ...
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Table 5. (continuation)

Bacteria Units Ref.
Maximum uptake rate VB 2.0 d−1 2
Half saturation constant for
uptake

KB 0.1 mmolN−1m3 2

Mortality rate MB 0.014 d−1 8
Non assimilated ratio r 0.70 P
C/N ratio RC/N 4.0 molC(molN)−1 8
Nitrification rate RNH4

0.01 d−1 7

Detritus Medium Small Units Ref.
DOM production rate κD 0.067 0.100 d−1 8
Sedimentation velocity Vsed 1.0 10.0 md−1 T
C/N ratio RC/N 6.6 6.6 molC(molN)−1

DOM Refractory Semi labile Labile Units Ref.
Degradation rate ǫD 1.0 12.0 year−1 P
Fraction of production ρD 0.2 0.2 0.6 T
C/N ratio RC/N 14.0 12.0 10.0 molC(molN)−1

Table 6. Validation : annual fluxes in gCm−1y−1 .

PP = Primary production (0-100m); NP = New production (0-100m) (Fernandez et al, 2005b);

PE = Particulate Export at 400 m (Guieu et al., 2005; DE = Dissolved Organic Matter Export

at 80 m Sorhin and Sempéré, 2005)

Data STA
PP 202.8 155.4 (24.9)
NP 68.4 54.0 (14.5)
PE 5.1 6.7 (1.8)
DE 5.2 5.7 (1.6)
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himiques2.4 Con
lusionA�n de 
omprendre et de simuler le fon
tionnement de l'é
osystème et les prin
ipauxpro
essus intervenant dans les 
y
les biogéo
himiques, un nouveau modèle biogéo
himiquea été développé. Sa stru
ture 
omplexe vise à représenter, aussi �dèlement que possible, leréseau trophique observé au 
ours des 
ampagnes d'é
hantillonnage. Il est basé sur le 
y
lede l'azote et 
omporte un 
y
le du sili
ium simpli�é.Il a été 
ouplé dans un premier temps à un modèle physique 1D représentant la dy-namique moyenne de la zone POMME. Cependant, 
ompte tenu de l'importante variabilitéspatiale de la MLD observée au sein du domaine d'étude, un tel 
ouplage n'a pas permis dereprésenter pré
isément l'évolution temporelle de notre système. L'évolution de la MLD dansle 
adre d'une 
on�guration 1D moyenne se traduit par la représentation d'un seul régimede produ
tion et néglige toute variabilité spatiale.Dans le but d'appréhender la variabilité méridienne en terme de régimes de produ
tion,le 
ouplage a été réalisé dans un se
ond temps à partir des sorties d'un modèle pseudo-3D (Giordani et al., 2005). Des simulations 1D ont été réalisées à partir de la dynamiquedé
rite en di�érents points du domaine. La moyenne des résultats obtenus a servi à dé
rirele 
omportement moyen du système à travers le domaine.Les données biogéo
himiques ré
oltées au 
ours des 
ampagnes d'é
hantillonnage POMMEsont asynoptiques. Néanmoins, leur nombre important et les périodes qu'elles 
ouvrent per-mettent d'appréhender la variabilité temporelle des sto
ks et �ux biogéo
himiques dans lazone d'étude. Compte tenu de la di�
ulté à valider un modèle 1D ave
 des données asyn-optiques, le modèle reproduit relativement bien l'évolution saisonnière des prin
ipaux sto
kset �ux pendant la période d'étude (de septembre 2000 à septembre 2001).En moyenne sur le domaine, les nitrates et sili
ates montrent un signal saisonnier marquéave
 une diminution progressive des 
on
entrations de surfa
e du printemps à l'automne puisun réapprovisionnement des 
ou
hes de surfa
e ave
 la déstrati�
ation de la 
olonne d'eau.Le bloom d'intensité moyenne (ave
 des valeurs inférieurs à 1mgChl/m3 en surfa
e) est delongue durée, il débute en hiver et se prolonge jusqu'à la �n du printemps. La produ
tionprimaire s'appuie tout au long de l'année sur la régénération 
omme le montrent les valeurs101



2.4 Con
lusionde f-ratio dont les maxima sont de l'ordre de 0,5. En parallèle, l'export parti
ulaire observéest relativement faible ave
 des valeurs de e-ratio inférieures à 0,15.Le fon
tionnement du système varie au 
ours du 
y
le saisonnier. La part des di�érentsgroupes dans le transfert de matière organique 
hange entre P1 et P2 sans que le �uxexporté ne soit fortement modi�é. En revan
he, P3 montre un système 
lairement oligotrophe
ara
térisé par de faibles produ
tions et un impa
t important de la bou
le mi
robienne.La variabilité méridienne existant au sein du domaine d'étude peut être appro
hée grâ
eà la 
on�guration utilisée. L'évolution et l'amplitude du bloom varient, en réponse à laMLD hivernale et à la disponibilité en nutriments dans 
haque zone. Au Nord, la 
ou
hede mélange hivernale est plus épaisse et la disponibilité en nutriments plus importante, lebloom 
ommen
e don
 ave
 la strati�
ation de la 
olonne d'eau quand la limitation par lalumière diminue. Au Sud, la 
ou
he de mélange hivernale est plus faible et à l'automne lemilieu est très pauvre en nutriments. Le bloom débute ave
 la déstrati�
ation automnale qui
orrespond à un apport de nutriments vers la surfa
e. Il s'agit d'un bloom d'entraînement.Sa �n est déterminée par la disponibilité en nutriments.Le 
y
le annuel moyen que le modèle dé
rit dans la zone est 
ara
térisé par un bloomde faible intensité et longue durée qui débute ave
 la déstrati�
ation de la 
olonne d'eau ets'a
hève à la �n du printemps. La matière organique produite est re
y
lée tout au long del'année 
e qui se traduit par de faibles f-ratio et e-ratio.Les paramètres liés à la photosynthèse des di�érentes 
lasses de phytoplan
ton ontété déterminés sur la base des données ré
oltées in situ (Claustre et al., 2005). Pour lesparamètres 
ontraignant l'assimilation de nutriments, en revan
he, une grande liberté exis-tait du fait du manque de données à 
e sujet. La paramétrisation 
hoisie permet de reproduirede manière relativement satisfaisante la su

ession phytoplan
tonique moyenne de la zoneainsi que d'appréhender la variabilité méridienne existant dans la distribution des di�érentes
lasses de taille. Le modèle dé
rit une dominan
e quasi-
onstante des �agellés dans les eauxde surfa
e tout au long de l'année. La stru
turation en 
lasses de taille de la 
hlorophylle102
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y
les biogéo
himiquesprésente un gradient méridien ave
 une proportion de diatomées plus importante au Nordde la zone. Cette dominan
e se traduit par une sédimentation importante.L'utilisation d'un modèle biogéo
himique 
omplexe se révèle intéressante pour l'étuded'un é
osystème dont le fon
tionnement est fortement basé sur le re
y
lage, 
omme 
'est le
as dans notre domaine. Cependant, l'étude d'un 
y
le saisonnier 
omplet dans 
ette régiona posé le problème de la paramétrisation de la photosynthèse. En e�et, la paramétrisation dela limitation par la lumière n'a pas pu être e�e
tuée de manière 
omplètement satisfaisante.Ces résultats posent la question de la 
apa
ité des modèles à représenter la 
omplexité detous les pro
essus impliqués dans la photosynthèse. Ce problème apparaît parti
ulièrement
ru
ial dans un domaine 
omme le notre dans lequel la MLD varie à la fois spatialement ettemporellement mais dans une gamme relativement restreinte.Nous avons eu un aperçu, au 
ours de 
ette étude, de l'importan
e de la variabilité spatialedans notre domaine. L'ensemble des pro
essus biogéo
himiques évolue dans un espa
e à troisdimensions spatiales. Le passage à une modélisation à quatre dimensions est don
 l'étapesuivante du travail pour 
omprendre les 
ouplages entre la dynamique et la biologie. En e�et,
e modèle a été 
alibré en prenant en 
ompte une variabilité temporelle et spatiale à grandeé
helle (
omposée sur la base d'un ensemble de douze points). Le 
ouplage ave
 un modèledynamique à haute résolution permettra l'étude de la variabilité de l'é
osystème aux é
hellesspatiales petite et moyenne.
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Deuxième partieIn�uen
e de la dynamique à di�érentesé
helles spatio-temporelles sur lefon
tionnement de l'é
osystèmepélagique : 
onséquen
es en terme deprodu
tion primaire
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Chapitre 1Introdu
tion
L'intensité de la produ
tion primaire varie spatialement sous l'a
tion de la dynamique.Les interventions de la dynamique sur la PP s'exer
ent prin
ipalement à travers deux fa
teurslimitants : les nutriments et la lumière. Les pro
essus physiques qui 
ontr�lent la disponibilitéde 
es fa
teurs di�èrent selon l'é
helle spatiale 
onsidérée.A grande é
helle, le mélange hivernal génère deux gradients méridien inversés : un gradientméridien de nutriments des moyennes vers les hautes latitudes (de Boyer Montégut et al.,2004) et un gradient de lumière reçue par les 
ellules phytoplan
toniques des hautes vers lesmoyennes latitudes (Follow et Dutkiewi
z, 2002).A petite et moyenne é
helles, plusieurs pro
essus dynamiques agissent sur les disponibil-ités en nutriments et lumière. Les pro
essus en jeu dans 
e 
ontr�le sont 
eux qui parti
ipentau transport et à la strati�
ation des eaux (Lévy, 2006 et référen
es internes).Pendant longtemps, les phénomènes intervenant à 
es é
helles n'ont pas été pris en 
omptedans l'estimation de la produ
tion primaire à l'é
helle des bassins. De 
e fait, des divergen
esont été mises à jour entre la produ
tion estimée par les modèles et les mesures réalisées enterme de quantité d'oxygène et de �ux d'export (Jenkins, 1988 ; Lewis, 1986). Le premier,Falkoswki (1991) a émis l'hypothèse de l'in�uen
e de la dynamique à mésoé
helle sur l'in-tensité de la PP, in�uen
e qui pourrait expliquer 
es divergen
es. Depuis, plusieurs études,basées sur l'utilisation de modèles numériques, ont été menées a�n de déterminer quel étaitl'impa
t des pro
essus mésoé
helles sur l'intensité de la PP et par quels moyens ils agissaient.En parti
ulier, en terme de transport, M
Gilli
uddy et Robinson (1997) ont montré que107



la prise en 
ompte de la dynamique mésoé
helle permettait d'augmenter de 30% l'intensitéde la PP simulée dans les zones oligotrophes. Cette augmentation est due à la déformation,au sein des tourbillons, des isopy
nes et des isolignes de nutriments. Ce phénomène est
onnu sous le terme �eddy pumping�. L'in�uen
e de 
e phénomène sur la PP n'est visibleque dans le 
as où une remontée des isolignes permet un apport de nutriments dans la 
ou
heeuphotique. Ce 
as de �gure apparait au sein des tourbillons 
y
loniques. Le �ux verti
al denitrates asso
ié est plus important pendant la formation et l'intensi�
ation des tourbillons
y
loniques (M
Gilli
uddy et Robinson, 1997 ; Os
hlies et al., 2002). Les nutriments subissentensuite un transport isopy
nal ave
 le dépla
ement du tourbillon (M
Gilli
uddy et al., 1995 ;Martin et Pondaven, 2003), dé
rit sous le terme ��ux de propagation�. Martin et Ri
hards(2001) ont montré que les nutriments ainsi remontés en surfa
e pouvaient être aussi soumisà un phénomène de dispersion horizontale à l'intérieur de tourbillon. Les tourbillons sontégalement à l'origine d'un transport horizontal 
ar ils sont 
onsidérés 
omme des stru
tures
ohérentes isolées des eaux extérieures (Provenzale, 1999) qui 
onservent leur propriétés ense déplaçant.En�n, les stru
tures tourbillonnaires montrent également une strati�
ation dé
alée parrapport aux eaux environnantes (Klein et Hua, 1988 ; Townsend et al., 1994 ; Lévy et al.,1998). Ce pro
essus entraîne une modi�
ation de la quantité de lumière disponible pour les
ellules phytoplan
toniques.Lévy et al. (2001) et Mahadevan et Ar
her (2000) ont montré que la dynamique à sub-mésoé
helle a un fort impa
t sur la PP en période oligotrophe (impa
t plus important que lamésoé
helle d'après Lévy et al., 2001). Cette in�uen
e est due à une inje
tion de nutrimentsprin
ipalement 
ontrainte par les forts gradients de densité (
'est à dire de strati�
ation)et de vorti
ité. Des vitesses verti
ales as
endantes sont situées dans les �laments de vorti
-ité négative alors que des vitesses verti
ales des
endantes sont observées dans les �lamentsde vorti
ité positive (Lévy et al., 2001 ; Lévy et Klein, 2004). Ces vitesses des
endantes setraduisent par un �ux d'export hors de la zone euphotique. La dynamique à submésoé
hellepeut également entraîner un transport horizontal des nutriments et des organismes. Ce trans-108



Chapitre 1 : Introdu
tionport dépend du rapport existant entre la durée de vie du tra
eur 
onsidéré et l'é
helle detemps de l'adve
tion (Mahadevan et Campbell, 2002). Ce qui signi�e que les pro
essus dy-namiques dont l'é
helle de temps est 
omparable à 
elle de la 
roissan
e du phytoplan
ton(de l'ordre de la journée) ont les 
onséquen
es les plus marquées sur l'intensité et la distri-bution de la produ
tion primaire.Ces variations de disponibilité en nutriments et en lumière à di�érentes é
helles spatio-temporelles peuvent engendrer des variations de stru
turation des 
ommunautés phytoplan
-toniques. Compte tenu du r�le de la stru
turation en 
lasses de taille des populations sur lesvoies de transfert de la matière organique, le devenir de 
ette dernière peut être profondémentmodi�é.Depuis Margalef (1978), il est admis que les 
onditions dynamiques sont à même de 
on-traindre la stru
turation des peuplements plan
toniques. Ré
emment, Cullen et al. (2002)ont réalisé une synthèse des 
onnaissan
es a
quises dans 
e domaine. La �gure 1.1 résumela réponse de l'é
osystème en terme de stru
turation à la variabilité de la turbulen
e etde la disponibilité en nutriments : le 
ontr�le de la produ
tion par les éléments limitants(bottom-up) est modulé par l'apport de nutriments dans la zone euphotique en fon
tiondu temps. Il 
ontraint les �ux de matière à travers l'é
osystème et don
 le type de réseauxtrophiques pouvant se développer. Les situations les plus 
ommunes dans l'o
éan ouvert sont
elles où nutriments et turbulen
e évoluent 
onjointement. Dans le 
as d'une turbulen
e etd'une teneur en nutriments élevées, la biomasse est importante et dominée par les 
ellulesde grande taille ayant une 
roissan
e rapide. En revan
he, une situation de faible turbulen
eet faible 
on
entration en nutriments entraîne une dominan
e des 
ellules de petites taillesdont l'absorption de nutriments est fa
ilitée par un rapport surfa
e/volume élevé. Dans 
es
onditions, la matière organique est en majorité re
y
lée lo
alement. En 
onséquen
e, lamodi�
ation de la stru
ture de l'é
osystème en réponse à la prédation peut être 
onsidérée,dans 
ette synthèse, 
omme un pro
essus de moindre importan
e. Les di�érentes é
hellesspatio-temporelles en jeu dans la distribution des nutriments vont don
 in�uer sur la 
ompo-sition de la population phytoplan
tonique (Rodriguez et al., 2001 ; Vaillan
ourt et al., 2003)109



et, en 
onséquen
e, sur le fon
tionnement du réseau trophique.
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e, nutriments et stru
ture du réseau trophique (d'aprèsCullen et al., 2002)En Atlantique Nord-Est, de nombreuses études ont montré que toutes les é
helles de vari-abilité étaient représentées. Un signal grande é
helle traduit l'existen
e de plusieurs régimesde produ
tion sur la latitude asso
iés au gradient de profondeur de 
ou
he de mélange(Dutkiewi
z et al., 2001 ; Follows et Dutkiewi
z, 2002). Plusieurs études ont dé
rit une a
-tivité mésoé
helle 
apable de moduler la quantité de nutriments dans les eaux de surfa
e(Martin et Ri
hards, 2001 ; Woodward et Rees, 2001 ; Rees et al., 2001) et l'intensité de laPP (Karras
h et al., 1996 ; Garçon et al., 2001) au niveau de tourbillons et de fronts. Parailleurs, l'ensemble de 
es variabilités spatiales ne sont pas indépendantes du 
y
le saison-nier. Or, aux latitudes tempérées de l'Atlantique Nord, le 
y
le saisonnier est dé
rit 
ommel'un des plus marqués de l'o
éan ave
 un bloom printanier parti
ulièrement intense (Esaiaset al., 1986).Au 
ours des 
ampagnes POMME, l'in�uen
e des di�érentes é
helles spatio-temporellessur l'a
tivité biologique a également été mise en éviden
e. Elle se traduit, à grande é
hellepar un gradient méridien de nutriments et une su

ession de régimes de produ
tion sur lalatitude (Lévy et al., 2005a). A mésoé
helle, des analyses ont révélé une produ
tion primaire110



Chapitre 1 : Introdu
tionplus intense et une modi�
ation de la 
omposition de la 
ommunauté phytoplan
toniqueau sein d'un tourbillon anti
y
lonique en 
omparaison des eaux ambiantes (Fernandez etal., 2005a ; Leblan
 et al., 2005). A sub-mésoé
helle, des observations satellitales et à l'aided'engins tra
tés (Tow-Yo) ont montré des gradients importants de 
hlorophylle et de biomasse(H.Loisel, 
ommuni
ation personnelle ; L.Prieur, 
ommuni
ation personnelle) asso
iés à un
hangement dans la 
ommunauté phytoplan
tonique (Mérien, 2003).Le 
ouplage d'un modèle dynamique 3D ave
 le modèle biogéo
himique développé s'ins
ritdans le programme POMME. Ce programme vise à étudier l'impa
t des intera
tions despro
essus physiques et biologiques, à di�érentes é
helles spatio-temporelles, sur la produ
tionet le devenir de la matière organique. Un de ses obje
tifs est de 
omprendre et de quanti�erla 
ontribution de la dynamique à mésoé
helle sur les �ux biologiques et la ventilation de lathermo
line. Ce programme pluridis
iplinaire intègre de nombreuses données qui, analyséespréliminairement ou simultanément au développement du modèle 
ouplé, fournissent déjàune vision large de la variabilité à la fois spatiale et temporelle existant au sein de la zoned'étude.L'ensemble des données biogéo
himiques ré
oltées au 
ours des legs 1 et 2 fournissent unedes
ription relativement pré
ise de l'évolution temporelle de l'é
osystème pélagique (Mémeryet al. 2005 et référen
es internes). Couplées à des analyses hydrodynamiques, elles perme-ttent également d'étudier la variabilité spatiale à la fois à grande é
helle et à l'é
helle destourbillons (Fernandez et al., 2005a ; Maixandeau et al., 2005a). Néanmoins, l'é
hantillon-nage des données n'est pas synoptique (Lévy et al., 2005b). Les analyses et interprétations dela variabilité spatiale des données se révèlent don
 déli
ates. Une étude d'images satellitairesest également en 
ours. Par essen
e, 
ette étude permet seulement de prendre en 
ompte lavariabilité spatiale de la 
hlorophylle de surfa
e.La modélisation 
ouplée physique-biologie sert à restituer les données dans un 
ontextespatial et temporel. Elle permet d'étudier les fa
teurs de 
ontr�le de la variabilité des tra
eurset des �ux. Une autre étude a été réalisée à l'aide d'un modèle biogéo
himique plus simpleque 
elui développé dans 
e travail (Lévy et al., 2005b). Si elle réussit à reproduire les �uxd'entrée (la produ
tion primaire) et de sortie (l'export vers les 
ou
hes profondes) du sys-111



tème, en revan
he, le fon
tionnement du système en terme de stru
ture n'a pas été étudié.Cet aspe
t est pris en 
ompte dans le modèle présenté i
i.Le but de 
e travail est de déterminer les é
helles intervenant dans la variabilité de l'a
-tivité biologique et de pré
iser à travers quels pro
essus elles interviennent. Il vise égalementà étudier l'impa
t de 
es pro
essus sur la stru
turation de l'é
osystème plan
tonique et surla variabilité de fon
tionnement asso
iée.Dans un premier temps, nous étudierons la distribution de di�érentes variables dy-namiques au sein de notre zone d'étude. Un 
ouplage ave
 des tra
eurs 
onservatifs a ensuiteété e�e
tué a�n de dé
rire les é
hanges intervenant entre les tourbillons et les eaux ambiantesainsi que sur la verti
ale.Dans un deuxième temps, nous tenterons de 
omprendre :� Comment se distribuent les variables biologiques de notre modèle aux di�érentes é
hellesspatiales ;� Quels sont les fa
teurs 
ontr�lant 
ette variabilité ;� Quels sont les pro
essus dynamiques mis en jeu ;� Quelle est leur part dans l'intensité des �ux de produ
tion.
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Chapitre 2Dynamique de la zone d'étude
2.1 Modèle physique2.1.1 GénéralitésDans le 
adre de la simulation du 
ontexte hydrodynamique au sein de la zone POMME,di�érentes é
helles spatio-temporelles doivent être prises en 
ompte.Compte tenu de 
ette 
ontrainte, le modèle tridimensionnel utilisé lors de 
e travail estle modèle de 
ir
ulation o
éanique OPA (Made
 et al., 1999) dans sa version 8.2. Ce modèleaux équations primitives permet de représenter expli
itement la 
ou
he de mélange ( à l'aided'un modèle de 
ou
he de mélange TKE -Gaspar et al., 1990 ; Blanke et Dele
luse, 1993) et,à une résolution adaptée, de reproduire la dynamique mésoé
helle (Made
 et al., 1991 ; Lévyet al., 1998 ; Lévy et al., 2001 ; Olivier, 2001).Le domaine d'étude est une zone de 500km de longitude sur 750km de latitude qui s'étendde 15,33 à 21,33�W et de 38 à 45�N, 
orrespondant à la zone d'é
hantillonnage des 
ampagnesPOMME.2.1.2 Equations primitives et approximationsLa 
ir
ulation peut être, en bonne approximation représentée par les équations primi-tives qui sont déduites des équations de Navier-Stokes en prenant en 
ompte les hypothèsessuivantes :� Approximation de la sphéri
ité de la Terre.� Cou
he �ne, l'épaisseur du �uide est négligée par rapport au rayon terrestre.113



2.1 Modèle physique� Approximation de Boussinesq.� In
ompressibilité du �uide.� Approximation hydrostatique.De plus, la surfa
e de l'o
éan est 
onsidérée 
omme un �toit rigide�.Les 
oe�
ients de di�usivité verti
aux sont 
al
ulés à partir d'un modèle de fermetureturbulente 1.5 basé sur l'équation de l'énergie 
inétique turbulente (Gaspar et al., 1990 ;Blanke et Dele
luse, 1993).2.1.3 Grille du modèleLe modèle est utilisé, i
i, dans une 
on�guration à haute résolution : la résolution est de1/20�de degré sur l'horizontale (soit environ 5km). La grille verti
ale 
omprend 69 niveaux,elle est irrégulière. Dans les 150 premiers mètres, la résolution est de 5m par niveau, ellediminue ensuite ave
 la profondeur. La résolution du modèle permet de représenter ex-pli
itement les tourbillons à mésoé
helle et marginalement la dynamique à sub-mésoé
helleet utilise une bathymétrie réaliste.2.1.4 Con�guration aux frontières ouvertesL'utilisation d'une 
on�guration aux frontières ouvertes est né
essaire à la reprodu
tionde la dynamique régionale et de la biogéo
himie asso
iée.Le modèle a été modi�é en une version régionale adaptée aux 
ontraintes de représenta-tion réaliste de l'a
tivité méso et subméso-é
helle dans une zone réduite de l'o
éan par M.Gavart et A. Pa
i (Gavart et al., 1999 ; Pa
i et al., 2005). La parti
ularité de 
ette 
on�gu-ration est que le domaine est représenté par un re
tangle aux frontières ouvertes in
lu dansune zone aux frontières fermées (Fig 2.1). Ces deux limites sont séparées par une zone dite�zone de re
ir
ulation�. Un rappel newtonien sur les tra
eurs a
tifs (température et salinité)est e�e
tué de façon à 
e que la 
ir
ulation dans 
ette zone soit le miroir de la 
ir
ulationintérieure et que le transport soit nul au niveau de la frontière fermée ; un exemple est illustrépar la �gure 2.2 (Gavart et al., 1999).Les valeurs de température et de salinité aux bords ouverts sont 
ontraintes par les114



Chapitre 2 : Dynamique de la zone d'étude

Fig. 2.1 � Représentation s
hématique du domaine d'étude (d'après Lévy et al., 2005b)

Fig. 2.2 � Exemple de re
ir
ulation dans le 
adre d'une 
on�guration appliquée à la 
am-pagne SEMAPHORE (Gavart et al., 1999).
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2.1 Modèle physiquedonnées des 
ampagnes d'observation POMME. Une interpolation temporelle linéaire estutilisée entre les données aux frontières de P1L1 et P2L1, les 
onditions aux frontières sontensuite 
onservées 
onstantes après P2L1.Les simulations débutent au 23 février et durent 3 mois.2.1.5 InitialisationL'initialisation (Fig 2.3) est réalisée à partir des données de température et de salinitéprovenant de la 
ampagne P1L1 
orrigées de manière à éviter une répartition asynoptiquedes 
hamps de tra
eurs (Pa
i et al., 2005).
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0.00 50.00 100.00 150.00 200.00 250.00Fig. 2.3 � Champs de hauteur dynamique (en m2s−2), température de surfa
e (en �C) etprofondeur de 
ou
he de mélange (en mètres) utilisés pour l'initialisation du modèleLe 
hamp initial de 
ourant a été déterminé par équilibre géostrophique à partir du 
hampde masse en 
onsidérant un niveau de référen
e à environ 1700m.2.1.6 For
ages externesLe modèle est for
é, en surfa
e, par des données de �ux solaire et non solaire ainsi que parla tension de vent (Fig 2.4). Les �ux air-mer ont été 
al
ulés sur la base de données in-situet satellitaires par Caniaux et al. (2005a) puis optimisés en s'appuyant sur la 
omparaisonave
 un modèle o
éanique à une dimension (Caniaux et al., 2005b).Les �ux journaliers obtenus sont ensuite interpolés temporellement au pas de temps dumodèle. Le modèle n'intègre don
 pas de 
y
le ny
théméral.116



Chapitre 2 : Dynamique de la zone d'étude
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Fig. 2.4 � Flux atmosphériques utilisés pour for
er le modèle : Flux solaire in
ident (enWm−2), Flux de 
haleur total (en Wm−2) et tension de vent (en Nm−2)Ces �ux présentent une forte variabilité à haute fréquen
e. La tendan
e dé
rite par le �uxsolaire in
ident est une augmentation sur toute la durée de la simulation. Le �ux de 
haleurtotal montre également une augmentation sur toute la période de la simulation. Ce �uxprésente des valeurs positives à partir du début du mois de mars. A 
ompter de 
ette date,
e �ux parti
ipe au ré
hau�ement et à la strati�
ation de l'o
éan de surfa
e. Ce pro
essusde restrati�
ation est interrompu par des périodes de vent intense, la plus remarquable étantvisible �n avril et représentant une forte tempête.Cette 
on�guration dynamique a été validée par Pa
i et al. (2005) et 
ouplée ave
 unmodèle biogéo
himique simple (Lévy et al., 2005b).
2.2 Dynamique au sein du domaine POMME et trans-port de tra
eurs passifsDans 
ette se
tion, nous dé
rivons les résultats de notre modèle tout d'abord en termede physique seule, en 
onsidérant indépendamment di�érentes grandeurs dynamiques puis àtravers la distribution de tra
eurs purement 
onservatifs a�n de révéler le transport de massesd'eau. Ces tra
eurs 
onservatifs se 
omportent 
omme des tra
eurs biologiques dépourvus determes puits et sour
es. 117



2.2 Dynamique au sein du domaine POMME et transport de tra
eurs passifs2.2.1 Situation dynamique dé
rite par le modèle2.2.1.1 Hauteur dynamiqueLa zone POMME est une zone relativement peu énergétique mais présente une nette a
-tivité à méso et sub-mésoé
helle. Au 
ours de la période étudiée, au minimum 
inq tourbillonsétaient observables à 
haque instant sur le domaine. Ces tourbillons sont di�éren
iés selonleur stru
ture (anti
y
lonique ou 
y
lonique) et désignés par des numéros (selon une 
onven-tion admise par toute la 
ommunauté POMME, A=tourbillon anti
y
lonique, C=tourbillon
y
lonique) (Fig 2.5).La hauteur dynamique permet de déterminer la position des di�érents tourbillons à
haque instant. La �gure 2.5 dé
rit le dépla
ement des tourbillons au 
ours de la simula-tion. Elle montre que toutes les stru
tures sont relativement stables et 
ohérentes pendant
ette période. La position et le dépla
ement des tourbillons ont fait l'objet d'études appro-fondies au 
ours du programme POMME et sont dé
rites respe
tivement par Assenbaum etReverdin (2005), à l'aide d'analyses du modèle opérationnel SOPRANE, et Le Cann et al.(2005), sur la base de données de �otteurs et d'altimétrie. Elles 
on�rment que les stru
turesméso é
helles se dépla
ent à un rythme très lent (moins d'1
m/s) dans la dire
tion S-W.2.2.1.2 Température de surfa
e et 
ourants horizontauxAu 
ours de trois mois de simulation, la température moyenne de surfa
e sur la zoneaugmente progressivement. Ce ré
hau�ement des eaux de surfa
e se produit en réponse aux�ux nets de 
haleur de surfa
e positifs (ave
 des vents de relativement faible intensité horsdes évenements météorologiques).Par ailleurs, le 
hamp de température montre une stru
turation en réponse à plusieursé
helles spatio-temporelles (Fig 2.6). La température de surfa
e dé
rit un gradient N-S.En plus de 
ette variation méridienne, le 
hamp de température révèle l'existen
e d'unedynamique à méso et sub-méso é
helle.La variabilité spatiale de la température traduit la déformation des 
hamps sous l'a
tionde l'adve
tion induite par les tourbillons mésoé
helle. Le 
hamp de température donne unbon aperçu de l'organisation de 
es stru
tures et de leur formation en spirale (Fig 2.6).118
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Fig. 2.5 � Evolution du 
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2.2 Dynamique au sein du domaine POMME et transport de tra
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2.2 Dynamique au sein du domaine POMME et transport de tra
eurs passifsD'importants gradients de température sont également visibles au niveau des fronts séparantles di�érents tourbillons. En parti
ulier, une langue d'eau 
haude se déta
he progressivement(à partir du 11 mars) du bord du tourbillon A2 et remonte le long du front séparant C4 etA4. A partir du 26 mars, une langue d'eau froide se propage le long du front A2/C7.Une 
oupe méridienne de température tra
ée à 19.25�W (Fig 2.7) montre la déformationdu 
hamp thermique en réponse à l'a
tivité méso et sub-mésoé
helle. Elle révèle nettementla position des tourbillons A2 et C4 ainsi que du front asso
ié. Les tourbillons montrent unedéformation de la thermo
line inversée dans les stru
tures 
y
loniques et anti
y
loniques. Au
entre de C4 la thermo
line montre une remontée alors qu'au 
entre de A2 la déformation setraduit par un approfondissement des isothermes. Le front séparant C4 et A2 est égalementvisible sur 
ette �gure, de même que la stru
ture en spirale des tourbillons qui se traduitsur 
ette �gure par la présen
e de �langues d'eau� plus 
haudes dans les tourbillons. Ave
la restrati�
ation apparait une thermo
line saisonnière dont la profondeur ne semble pasa�e
tée par la nature des tourbillons.Le maximum des 
ourants horizontaux est asso
ié à la position du front de SST (Fig2.6). Par ailleurs, 
omme déterminé d'après les données (Le Cann et al., 2005), les vitesseshorizontales (i
i de surfa
e) sont beau
oup plus fortes en périphérie qu'au 
entre des tour-billons où elles sont quasi-nulles (Fig 2.6).
2.2.1.3 Vitesses verti
alesLes vitesses verti
ales présentent un intérêt parti
ulier du point de vue de l'étude dufon
tionnement de l'é
osystème pélagique 
ar, par le biais du transport verti
al de nutri-ments, elles peuvent in�uer sur la produ
tion primaire. La �gure 2.8 présente l'évolutionde la distribution des vitesses verti
ales à 50m de profondeur, en relation ave
 le 
hamp devorti
ité relative de surfa
e.Les vitesses verti
ales sont maximales au niveau des fronts (en a

ord ave
 les études deLévy et al., 2001 ; Lévy et Klein, 2004) où elles atteignent des valeurs de l'ordre de 10m/j.Ces maxima de vitesses verti
ales le long des fronts indiquent une 
orrélation ave
 les 
hamps122



Chapitre 2 : Dynamique de la zone d'étudede vorti
ité. Ces vitesses sont néanmoins faibles au regard de pré
édentes études réaliséesen Atlantique Nord (Pollard et Régier, 1992) mais 
orroborent 
elles obtenues ave
 un autremodèle 3D réalisé dans le 
adre du projet POMME (Giordani et al., 2005). Au
une estima-tion provenant des �otteurs mis à l'eau pendant les 
ampagnes POMME n'est a
tuellementdisponible.Une se
tion de vitesse verti
ale, tra
ée à 19.25�W, montre des vitesses maximales auniveau des fronts, qui s'organisent en dip�le (Fig 2.9). Mais des vitesses verti
ales appa-raissent également en périphérie des tourbillons au niveau des �laments intégrés par lestourbillons.2.2.1.4 Profondeur de 
ou
he de mélangeLa profondeur de 
ou
he de mélange présente un intérêt parti
ulier pour la biologieà travers le mélange des organismes (qui 
onditionne la lumière qu'ils re
oivent) et desnutriments dans 
ette 
ou
he (voir 
hapitre 1 page 19). La période d'étude montre unetransition de la profondeur de 
ou
he de mélange (MLD). C'est pendant 
ette période quese déroule la strati�
ation printanière, au sein de la zone. Dans notre modèle, la MLD estune grandeur diagnostique déterminée selon un 
ritère de densité (é
art de 0.01 kg/m3 parrapport à la densité de surfa
e) .La moyenne de la MLD sur la zone varie de 145m, le 27 février, à 15m à la date du 10avril lorsque la 
olonne d'eau est strati�ée à travers tout le domaine (Fig 2.10a). La MLDn'est 
ependant pas stationnaire après la strati�
ation. En parti
ulier, on note un appro-fondissement transitoire �n avril dû à l'existen
e d'une tempête de forte intensité.La �gure 2.10a révèle, jusqu'à début avril, un é
art important, en 
omparaison de l'évo-lution temporelle, entre les valeurs minimale et maximale de MLD à la même date. Celasigni�e que, dans le domaine, la MLD ne varie pas seulement dans le temps mais égalementdans l'espa
e. Ces di�éren
es proviennent prin
ipalement du gradient Sud-Nord de MLDhivernale. Dans le modèle, 
e gradient est introduit dés l'initialisation. De plus, la strati�
a-tion n'intervient pas à la même date pour les di�érentes latitudes : on observe un dé
alage123



2.2 Dynamique au sein du domaine POMME et transport de tra
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2.2 Dynamique au sein du domaine POMME et transport de tra
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adrée des valeursminimum et maximum, et (b) à 
haque latitudetemporel de près de deux semaines entre le sud et le nord du domaine (Fig 2.10b). A 38.5◦ N(
ourbe noire), la MLD atteint une profondeur de 80m le 2 mars ; à 44.5◦ N (
ourbe rouge),
ette profondeur n'est atteinte que le 12 mars.Il est aussi possible d'observer sur la zone, une variabilité de la MLD à petite et moyenneé
helle.La variabilité spatiale de la MLD apparaît fortement 
onditionnée par la présen
e et laposition des stru
tures mésoé
helles (Fig 2.11). Après l'initialisation, la dynamique à petiteé
helle est progressivement générée. A l'ex
eption notable de l'extrême nord du domaine, au
ours de la période de strati�
ation, les maxima de MLD se situent au niveau des fronts sé-parant les stru
tures tourbillonnaires. Cette distribution est également dé
rite par Giordaniet al. (2005) dans le 
as d'un autre modèle 3D. La variabilité de la MLD est don
 parti
-ulièrement importante à l'é
helle �lamentaire à partir du début de la strati�
ation. Ainsi, àla date du 11 mars, on observe un é
art de près de 100m de profondeur sur une distan
e de20km séparant le bord du 
y
lone C4 (ave
 une MLD de 50m) du front C4/A2 (ave
 uneMLD de 150m environ). Le 
ontraste apparaît en
ore plus important à la date du 16 mars oùles bords du tourbillon A7 présentent une MLD de 275m alors que dans les eaux environnant126
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2.2 Dynamique au sein du domaine POMME et transport de tra
eurs passifsA7 la MLD n'ex
ède pas 130m. A 
ompter du 31 mars, les é
arts se réduisent, l'ensembledu domaine étant strati�é mais des maxima apparaissent en
ore à sub-mésoé
helle.
2.2.2 Transport de tra
eurs 
onservatifsL'étude eulérienne des di�érentes variables dynamiques n'est pas su�sante pour ap-préhender la 
omplexité du système 3D ainsi que la dimension temporelle qui fait le lienentre les 
ara
téristiques a
tuelles d'une masse d'eau et les pro
essus auxquels elle a étépré
édemment soumise.A�n de 
omprendre l'impa
t de la dynamique sur les transports de tra
eurs, nous avonsintroduit des tra
eurs 
onservatifs dans le système dynamique. Ce travail vise don
 à mieux
erner l'in�uen
e des intera
tions de l'ensemble des pro
essus physiques passés et présentssur la distribution de tra
eurs passifs, dans une première étape, avant le 
ouplage physique-biologie, pour 
omprendre la répartition des variables biologiques au sein de la zone POMME.Notre étude portant pour partie sur l'in�uen
e de l'a
tivité mésoé
helle sur le fon
tion-nement de l'é
osystème, nous nous sommes fo
alisés sur le suivi des masses d'eau 
onstituantles prin
ipales stru
tures dynamiques du domaine (expérien
e 1) a�n de déterminer leur 
o-héren
e au 
ours du temps et leur degré d'isolement par rapport aux eaux environnantes.Nous avons également réalisé une autre analyse basée sur les é
hanges existant entre les
ou
hes de surfa
e et de subsurfa
e (expérien
e 2) 
ar 
es pro
essus interviennent dans l'al-imentation de la 
ou
he euphotique en nutriments.2.2.2.1 Histoire et évolution des tourbillons : Expérien
e 1Les tra
eurs sont inje
tés une seule fois, au début de la simulation en di�érents pointsdu domaine. Nous 
hoisissons de pla
er 
es tra
eurs dans trois stru
tures tourbillonnaires :A2, C4 et A1. Les stru
tures A2 et C4 se sont distinguées dans les 
hamps des variablesdynamiques 
omme étant les stru
tures respe
tivement 
y
lonique et anti
y
lonique les plusa
tives du domaine d'étude et leur proximité laisse présager une intera
tion, 
e qui ajouteà l'intérêt de 
ette étude. Le tourbillon A1, quant à lui, s'est distingué dans les mesures in128
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entrations de tra
eurs 
onservatifs au sein de trois tourbillons :a) A2, b)C4 et 
) A1, à l'initialisation (en mmol m−3).situ 
omme ayant un 
omportement très parti
ulier, stationnaire ave
 un fort isolement visà vis des eaux extérieures (Le Cann et al., 2005 ; Gas
ard, 
ommuni
ation personnelle), 
equi entraîne un fon
tionnement spé
i�que de l'é
osystème pélagique (Fernandez et al., 2005 ;Leblan
 et al., 2005).Les tra
eurs sont répartis de manière homogène dans les tourbillons (Fig 2.12), leur
on
entration est nulle à l'extérieur de 
es zones d'inje
tion.Les stru
tures à mésoé
helle pouvant être déte
tées à partir de la hauteur de la surfa
e de lamer (Siegel et al. 1999 ; Rhines, 2001 ; Le Cann et al. 2005), la délimitation des tourbillons qui
orrespondent aux zones d'inje
tion est dé�nie en fon
tion des valeurs de hauteur dynamiqueet l'introdu
tion de tra
eur est faite sur toute la profondeur de 
ou
he de mélange. Cetteprofondeur est, à l'initialisation, de 150m dans A2, 120m dans C4 et 150m dans A1.Nous avons �xé pour tous les tourbillons une même valeur seuil de hauteur dynamique(SSH) : +/- 0.6 m2s−2 (soit environ 6,1
m dynamiques). Sur la base de 
e 
ritère nouse�e
tuons un suivi lagrangien des tourbillons et de la quantité de tra
eurs qu'ils 
ontiennent.A l'issue d'un mois et demi de simulation, il apparaît que les trois stru
tures ont toutesperdu une partie de la quantité de tra
eurs qu'elles 
ontenaient initialement mais que 
ettefra
tion est variable selon les stru
tures (Fig 2.13). En un mois et demi, l'anti
y
lone A1 aé
hangé 26% du tra
eur qu'il 
ontenait ave
 les eaux environnantes, 
omme le 
y
lone C4.129
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C4Fig. 2.13 � Evolution de la quantité de tra
eur au sein des tourbillons A2, C4 et A1 (expriméeen terme de pour
entage de la quantité initiale.)L'anti
y
lone A2 a perdu 45% du tra
eur qu'il 
ontenait. Les tourbillons représentés i
i nesemblent don
 pas présenter le même niveau de 
onnexion ave
 les eaux environnantes.Ces résultats font référen
e à l'aire des tourbillons délimitée par le 
ritère de SSH de +/-0.6m2s−2. Cette aire varie en fon
tion du temps 
e qui in�ue sur les bilans de tra
eurs.Par ailleurs, 
ette valeur de hauteur dynamique ne 
orrespond pas pré
isément à la délim-itation physique du tourbillon. En e�et, pour 
haque tourbillon, l'amplitude de la hauteurdynamique varie au 
ours du temps et une hauteur dynamique donnée de permet pas dereprésenter sur la durée la limite d'un tourbillon.Considérant que les aires des trois tourbillons di�èrent et varient en fon
tion du temps,l'étude de la quantité de tra
eur prend en 
ompte la variation initiale de quantité de tra
eurdans 
haque tourbillon et la variation de surfa
e de 
es tourbillons en fon
tion du temps.Dans 
es 
onditions, l'étude de la variation de 
on
entration moyenne de tra
eur dans 
haquetourbillon nous permet de nous a�ran
hir de 
es fa
teurs de �u
tuation. En e�et, la 
on
en-tration représente le rapport de quantité de tra
eur sur la surfa
e et elle est initialisée demanière homogène et identique dans les trois tourbillons.Sur une durée d'un mois et demi, les 
on
entrations dans A1 et A2 sont relativement stables.130
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on
entration moyenne de tra
eur au sein des tourbillons A2,C4 et A1La 
on
entration dans C4 montre une légère diminution (Fig 2.14).Cette étude prouve que les tourbillons à mésoé
helle ne sont pas parfaitement isoléshorizontalement. Néanmoins, les stru
tures anti
y
loniques retiennent davantage les massesd'eau qu'elles 
ontiennent que les tourbillons 
y
loniques. Ces résultats sont en a

ord ave
les observations de Le Cann et al. (2005), qui ont suivi les tourbillons de la zone à l'aide de�otteurs, ainsi qu'ave
 la 
on
eption que l'on a généralement de 
es stru
tures.Les tourbillons anti
y
loniques et 
y
loniques sont parfois 
onsidérés 
omme des zones,respe
tivement, de 
onvergen
e et de divergen
e. Ces pro
essus sont asso
iés à des transportsverti
aux des
endants ou as
endants.A�n de déterminer si les tra
eurs introduits dans les tourbillons ont été transportés paradve
tion verti
ale, des bilans de quantité de tra
eur ont été e�e
tués sur la profondeur d'in-je
tion des tra
eurs au sein des tourbillons, 
'est à dire sur la profondeur initiale de 
ou
hede mélange dans les tourbillons (Fig 2.15). On 
onstate que les tra
eurs sont peu transportéssur la verti
ale que 
e soit à l'intérieur des stru
tures ou dans les eaux environnantes. Lastru
ture pour laquelle le maximum de tra
eur est transporté sous la 
ou
he de mélangeinitiale est l'anti
y
lone A1, mais 
ela ne représente que 1% de la quantité totale de tra
eurintroduite dans le tourbillon. Cette proportion est inférieure ( 0.3%) à l'extérieur du tour-131
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Fig. 2.15 � Evolution de la quantité de tra
eur (exprimée en terme de pour
entage de laquantité initiale) sur la profondeur initiale de 
ou
he de mélange (a) Hors des stru
turestourbillonnaires, (b) dans les stru
tures tourbillonnaires.billon. Pour les stru
tures C4 et A2 le transport sur la verti
ale au delà de la profondeurmaximale de 
ou
he de mélange (au sein du tourbillon) est inférieur à 0.5%.Malgré la relative �longévité� de 
es stru
tures, les tourbillons présents sur la zone ne sontpas des stru
tures stri
tement isolées horizontalement des eaux environnantes. En e�et, ellesé
hangent des par
elles de �uides à travers des �laments ave
 les eaux environnantes. Cesrésultats numériques sont en a

ord ave
 les observations réalisées par Le Cann et al. (2005).Les é
hanges verti
aux au delà de la 
ou
he de mélange initiale au sein de 
es stru
tures sontquasi inexistants. Les phénomènes de 
onvergen
e sont don
 faibles voire inexistants pourtous les tourbillons étudiés.Cette analyse des transports verti
aux de tra
eurs provenant des tourbillons mérite d'êtreapprofondie et l'étude est généralisée à l'ensemble du domaine.2.2.2.2 E
hanges verti
aux : Expérien
e 2La MLD montre une variabilité à méso et sub-méso é
helle qui laisse supposer que lesé
hanges par di�usion sur la verti
ale di�èrent sur l'horizontale à travers la zone. Nous noussommes pen
hés sur 
ette question en introduisant un tra
eur uniquement en dessous d'une132
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ou
he de mélange atteinte en 
haque point du domaineprofondeur seuil de 90m, sur l'ensemble du domaine d'étude.Expérien
e 2a : Inje
tion de tra
eur à l'initialisationLe tra
eur se distribue rapidement, en surfa
e, selon un gradient Sud-Nord en a

ordave
 
elui observé pour la MLD (Fig 2.17). Par ailleurs, des zones dépourvues de tra
eur ensurfa
e sont mises en éviden
e, il s'agit de zones où la MLD est inférieure à la profondeurseuil même en hiver (Fig 2.16). Les eaux pauvres en tra
eur se trouvent rapidement limitéesaux prin
ipaux tourbillons de la zone : C4, C7 et A2 (les eaux ambiantes étant davantagesoumises aux phénomènes de mélange et d'adve
tion horizontale).La 
omparaison ave
 l'évolution de la distribution de la MLD sur la zone montre que ladistribution du tra
eur en surfa
e ne dépend pas de la profondeur instantanée de la 
ou
hede mélange (Fig 2.11) mais de la profondeur maximale à laquelle a été mélangée la massed'eau (Fig 2.16). La distribution des tra
eurs est don
 liée à l'histoire de la masse d'eau 
'està dire aux pro
essus dynamiques auxquels elle a été soumise. Dans notre modèle, la faibleprofondeur maximale de 
ou
he de mélange dé
rite au sein des tourbillons C7, C4 et A2 est133



2.2 Dynamique au sein du domaine POMME et transport de tra
eurs passifsdire
tement issue de l'initialisation. Elle résulte don
 d'une histoire que nous ne 
onnaissonspas.Le transport de 
e tra
eur sur la verti
ale est i
i, prin
ipalement dû au mélange verti
al,jusqu'à la mi-mars, le phénomène d'adve
tion verti
ale n'intervient que marginalement 
aril s'agit d'un pro
essus très lo
al (Fig 2.18).Expérien
e 2b A�n de 
ompléter notre étude et de dé�nir le r�le de l'adve
tion verti
aleaprès la strati�
ation, nous avons renouvelé notre expérien
e en inje
tant le tra
eur à lamême profondeur à la date du 10 avril, date à laquelle la 
olonne d'eau est strati�ée ; la
ou
he de surfa
e étant de nouveau totalement dépourvue de tra
eur (Fig 2.19).La �gure 2.19 révèle que le tra
eur est quasi-absent de la surfa
e. Il se distribue de manièretrès lo
ale au niveau des �laments à sub-méso é
helle. L'adve
tion verti
ale joue don
 unr�le d'approvisionnement de la 
ou
he de surfa
e après la strati�
ation mais de manière trèslo
ale et transitoire, étant asso
iée à une é
helle �lamentaire.Le transport verti
al de tra
eur vers la surfa
e se fait prin
ipalement à travers le mélangeverti
al hivernal. L'adve
tion verti
ale n'in�ue que peu, en moyenne, sur la remontée detra
eur dans la 
ou
he de surfa
e. Ses interventions sont très lo
alisées.2.2.3 SynthèseNous avons montré dans 
ette première se
tion que les di�érentes variables dynamiquess'organisent toutes selon plusieurs é
helles spatiales. Le modèle ne représentant pas un étatstationnaire leurs distribution évoluent également en fon
tion du temps. A grande é
helle, ilexiste un gradient de MLD et de SST dû à l'initialisation et aux é
hanges de 
haleur. De plus,le modèle dé
rit une forte variabilité à méso et sub-mésoé
helle. Ces é
helles de variabilitéapparaissent à la fois sur la distribution horizontale et verti
ale des grandeurs dynamiques.Les intera
tions des di�érents pro
essus dynamiques 
onditionnent la distribution destra
eurs dans la 
ou
he de surfa
e. C'est 
e que montre l'utilisation de tra
eurs 
onservatifs.L'expérien
e 1 révèle que les tourbillons étudiés ne présentent pas un isolement 
omplet parrapport aux eaux ambiantes ave
 lesquelles ils é
hangent tous une quantité non négligeable de134
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e d'un tra
eur 
onservatif introduit ensubsurfa
e (sous la profondeur de 90m) 135
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Fig. 2.18 � Evolution des �ux dynamiques asso
iés à un tra
eur 
onservatif inje
té initiale-ment en subsurfa
e (en mmolm−3j−1). Traits pleins = di�usion verti
ale, tirets = adve
tionverti
aletra
eurs. Il semble don
 exister autour des tourbillons une barrière �perméable� qui maintientun isolement relatif des tourbillons. Bien que la di�éren
e entre 
y
lone et anti
y
lone soit peumarquée dans notre étude, le 
y
lone C4 est plus perméable que les anti
y
lones. L'expérien
e2 indique que la variabilité de la profondeur maximale de 
ou
he de mélange 
ontraintfortement les é
hanges hivernaux ave
 la subsurfa
e. Après la strati�
ation, qui se dérouleau 
ours du mois de mars, le mélange n'intervient plus sur 
es é
hanges. A l'inverse, ler�le relatif de l'adve
tion verti
ale, bien que très lo
alisée dans le temps et dans l'espa
e,est maximum quand la 
olonne d'eau est strati�ée. Les tourbillons présentent une faible
on
entration en tra
eur en surfa
e. Cette 
on
entration indique à la fois l'isolement verti
alde 
es stru
tures et la 
onservation dans le temps de leurs 
ara
téristiques qui traduit leurisolement relatif sur l'horizontale.
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e d'un tra
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onservatif introduit unique-ment en subsurfa
e (sous 90m) à la date du 10 avril. Champ de vorti
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Chapitre 3Variabilité simulée de l'é
osystèmeplan
tonique dans la zone POMME
Introdu
tionDans le 
hapitre pré
édent, nous avons dé
rit le 
ontexte dynamique de notre étude et
omment les pro
essus physiques intervenaient sur la distribution de tra
eurs 
onservatifs.Forts de 
es informations, nous nous pen
hons maintenant sur l'évolution et la répartition,tant horizontale que verti
ale, des prin
ipaux tra
eurs biogéo
himiques et de l'a
tivité bi-ologique dans laquelle ils interviennent.Pour 
ela, la 
on�guration dynamique est 
ouplée ave
 le modèle biogéo
himique 
om-plexe dé
rit dans la première partie de 
e manus
rit.Les nitrates et les sili
ates ont été initialisés sur la base des données ré
oltées au 
oursde la 
ampagne P1L1 et interpolées à l'ensemble du domaine (Fig 3.1). Les autres variablesbiogéo
himiques ont toutes été initialisées de manière homogène sur l'horizontale de manièreà reproduire les 
on
entrations moyennes observées sur le domaine. Sur la verti
ale, ellesont été initialisées selon un même pro�l. Ce pro�l verti
al 
orrespond au pro�l moyen de la
hlorophylle mesurée pendant P1L1, en moyenne sur le domaine.Les variables phytoplan
toniques, dé�nies en terme de biomasse, ont été initialisées defaçon à reproduire une quantité de 
hlorophylle totale réaliste (quantité estimée à partir desdonnées de P1L1). 139
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1.80 1.91 2.01 2.12 2.22 2.33 2.44 2.54 2.65Fig. 3.1 � Champs initiaux de nitrates (en mmolN/m3) et de sili
ates (en mmolSi/m3) desurfa
e.Tab. 3.1 � Valeurs de surfa
e à l'initialisation pour les prin
ipales variables du modèlebiogéo
himiqueVariables Valeurs en mmolN/m3phytoplan
ton (pour 
haque groupe) 0.14zooplan
ton (pour 
haque groupe) 0.05ba
téries 0.25ammonium 0.06DSM 0.05DME 0.005DOL 0.05DOS 0.10DOR 3.0Dans le 
as du phyto et du zooplan
ton, la biomasse totale a été répartie de manièreégale entre les trois 
lasses de taille.Un rappel est e�e
tué sur les tra
eurs biogéo
himiques au niveau des frontières ouvertesdu modèle. Dans le 
as des nitrates, 
e rappel s'e�e
tue vers une interpolation linéaire entreles données de P1L1 et de P2L1 jusqu'au 4 avril ; après 
ette date les valeurs aux frontièresNord et Sud sont 
onsidérées égales à la valeur de la moyenne zonale aux frontières du do-maine interne. Pour les autres variables, le rappel se fait vers la moyenne zonale durant toute140



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMMEla durée de la simulation.Une première partie est 
onsa
rée à l'étude des di�érentes é
helles de variabilité du sys-tème, tant temporelles que spatiales. Elle se base sur l'étude systématique de la distributiondes éléments limitant la PP (nutriments et lumière), de la 
hlorophylle (totale et répartieentre les trois groupes) et des �ux de produ
tion.Dans une se
onde partie, nous nous interessons aux phénomènes à travers lesquels les pro-
essus dynamiques in�uen
ent le fon
tionnement du système et tentons de quanti�er 
ettein�uen
e.
3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiquesNous dé
rivons dans 
ette se
tion la variabilité temporelle et spatiale des sto
ks bi-ologiques et des �ux asso
iés. Tout d'abord, nous étudions leur évolution moyenne puis yasso
ions la variabilité spatiale et essayons de déterminer les pro
essus dynamiques qui ysont asso
iés.3.1.1 Evolution temporelle globale3.1.1.1 Evolution moyenneNous 
onsidérons, i
i, l'évolution temporelle, en moyenne sur le domaine, des prin
ipauxsto
ks et �ux relatifs à la PP et à la stru
turation de l'é
osystème. La 
omparaison ave
les données issues de l'é
hantillonnage réalisé au 
ours des di�érentes 
ampagnes POMMEpermet d'e�e
tuer une validation de notre modèle.Cette évolution temporelle montre des 
on
entrations de NO3 relativement bien simulées(Fig 3.2). Les 
on
entrations de nitrates sont plus fortes que 
elles simulées par la 
on�gu-ration 1D à 
ette période. Ce dé
alage peut s'expliquer en partie par l'initialisation réaliséeà partir des données de P1L1 dans le 
as du modèle 3D. Néanmoins, le modèle produit unléger dé�
it de nitrates qui pourrait s'expliquer par une utilisation rapide de nitrates, unre
y
lage lent de la matière organique ou des apports verti
aux faibles. Ce défaut semble141
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Fig. 3.2 � Evolution temporelle des prin
ipales variables biologiques (valeur moyenne en-
adrée des valeurs minimum et maximum) : (a) Nitrates de surfa
e, (b) Nitrates intégrés (sur100m), (
) Sili
ates de surfa
e, (d) Chlorophylle de surfa
e, (e) Chlorophylle intégrée, (f) Zoo-plan
ton intégré (sur 200m), (g) Ba
téries intégrées. Les 
ourbes en trait plein représententles valeurs simulées (valeur moyenne en
adrée des valeurs minimum et maximum). Les 
roixindiquent les données de P1L1 (valeur moyenne en
adrée des valeurs minimum et maximum).Les barres horizontales représentent les moyennes, minimum et maximum des données deP2L1, les 
er
les indiquent les données de L2 (P1L2 et P2L2)142
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Fig. 3.3 � Evolution temporelle moyenne des proportions des di�érentes 
lasses phytoplan
-toniques dans la 
hlorophylle totale. (a) Mi
rophytoplan
ton, (b) Nanophytoplan
ton et (
)Pi
ophytoplan
ton et (d) en terme de biomasse. Barre horizontale = données de P2 Leg 1,Croix = données de Leg 2 obtenues par HPLC, Cer
les = données de Leg 2 obtenues par�ltrationinhérent à notre modèle biologique.Les sili
ates présentent également une diminution de 
on
entration du fait de l'assim-ilation par les diatomées. Cette utilisation 
onduit à des 
on
entrations sous-estimées en
omparaison des données de P2L2.La 
on
entration de Chla semble relativement bien reproduite à la fois en surfa
e et sur les100 premiers mètres de la 
olonne d'eau. Elle dé
rit une e�ores
en
e printanière d'amplitudemodérée (
hlorophylle de surfa
e inférieure à 1mgChl/m3) qui montre un maximum au débutdu mois d'avril.La répartition de la 
hlorophylle totale, sur les 100 premiers mètres de la 
olonne d'eau,143



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiquesentre les di�érents 
ompartiments phytoplan
toniques (Fig 3.3) dé
rite par le modèle serévèle être en bon a

ord ave
 les données (Claustre et al., 2005, S. L'helguen 
ommuni
a-tion personnelle). Elle montre une augmentation de la part du mi
rophytoplan
ton dans la
hlorophylle au 
ours du temps, minoritaire au début de la simulation, il domine à partir demi-avril ave
 un pour
entage �nal de 50%. Le nanophytoplan
ton reste relativement stable, ilne varie qu'entre 27 et 40 % de la 
hlorophylle totale. La part du pi
ophytoplan
ton diminuetout au long de la simulation pour aboutir à 20% de la 
hlorophylle totale 
ontre 45% audébut de la simulation. Il est à noter que les di�éren
es entre les proportions initiales destrois groupes qui sont visibles sur la �gure 3.3 sont i
i dues aux paramètres bio-optiques (enparti
ulier au rapport C/Chl), la biomasse des trois groupes étant initialement égale.Le zooplan
ton dans son ensemble montre une augmentation de biomasse entre P1 etP2 qui 
onduit à une 
on
entration maximum au début du mois d'avril (Fig 3.2f). Cetteévolution est 
ohérente ave
 les observations mais le modèle sur-estime la biomasse de zoo-plan
ton. Cette sur-estimation est néanmoins à nuan
er 
ar il existe une marge d'erreur dansle 
al
ul de la biomasse à partir de données de biovolume.La biomasse ba
térienne reste relativement stable tout au long de la simulation (Fig3.2g).L'évolution de la produ
tion primaire (qui désigne, dans toute 
ette partie, l'absorptionde nutriments par le phytoplan
ton) dé
rit le déroulement moyen du bloom sur la zone (Fig3.4). Il présente deux pi
s, un premier à la �n du mois de mars puis un se
ond pi
 à la �ndu mois d'avril au 
ours de la phase de dé
roissan
e du bloom. Ce se
ond pi
 peut être misen relation ave
 l'augmentation de la 
on
entration de nutriments en surfa
e à 
ette période(Fig 3.2) due à l'existen
e d'une violente tempête ayant provoqué un approfondissementimportant de la MLD (surtout au nord du domaine). L'absorption de nutriments est biendé
rite dans son ensemble. L'évolution du f-ratio montre une dé
roissan
e forte au 
ours dela simulation. Il présente des valeurs plus importantes que pour la 
on�guration 1d, 
ommela 
on
entration en nitrates à 
ette période.La produ
tion ba
térienne est relativement bien reproduite au 
ours de 
ette simulation.144
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er
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3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiquesLa produ
tion 
ommunautaire nette (PCN) est dé�nie 
omme la di�éren
e entre la pro-du
tion primaire et la respiration hétérotrophe (Odum, 1971). Le signe de 
e �ux nousinforme sur le statut trophique de la zone d'étude (Serret et al., 1999). La PCN montre desvaleurs positives tout au long de la simulation (Fig 3.4d). Ces valeurs dé
rivent une 
ommu-nauté nettement autotrophe au 
ours du printemps 
omme l'ont montré les analyses réaliséesà partir des données in-situ (Maixandeau et al., 2005). Cet a

ord ave
 les données traduitune bonne représentation par le modèle des rapports entre produ
tion primaire, se
ondaireet ba
térienne.La sédimentation à 400m de profondeur simulée est sous-estimée au 
ours du mois demars, du fait du pro�l d'initialisation des détritus. Elle augmente au 
ours du mois d'avrilet reproduit des valeurs mesurées par les trappes à 
ette profondeur (Guieu et al., 2005).Pour déterminer 
omment évolue notre système au 
ours du temps, nous 
omparonsl'évolution des �ux de produ
tion primaire (en noir), broutage (en rouge), mortalité du phy-toplan
ton (en bleu 
lair), sédimentation à 200m (en bleu fon
é), mortalité du zooplan
ton(en jaune) et reminéralisation de NH4 (en vert) sur la �gure 3.5a.Le �ux de broutage suit très �dèlement la produ
tion primaire sans dé
alage temporelapparent, 
omme le montre la 
orrélation temporelle de la �gure 3.5b (trait plein). Le �uxde régénération (représenté par la produ
tion d'ammonium) apparaît non négligeable toutau long de la simulation, ave
 des valeurs atteignant jusqu'à 12mmolN/m2/j. Le �ux desédimentation à 200m présente un important dé
alage temporel ave
 la PP totale. Ce dé-
alage pourrait s'expliquer partiellement par la faible vitesse de 
hute des détritus mais iltraduit surtout la forte 
ontribution du zooplan
ton à 
ette sédimentation. L'analyse de la
orrelation temporelle entre les di�érents �ux de mortalité et la sédimentation montre que la
orrelation temporelle entre mortalité du zooplan
ton et sédimentation est maximale pourun délai de 5 à 10 jours (
ourbe rouge) alors que le délai est de 25 jours entre mortalitédu phytoplan
ton et sédimentation (
ourbe bleue). Le �ux de sédimentation semble don
prin
ipalement dû à la mortalité du zooplan
ton. Au sein du phytoplan
ton, les diatoméesparti
ipent davantage à 
e �ux de sédimentation que les autres groupes.146
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Fig. 3.5 � (a) Evolution temporelle moyenne des �ux biologiques et (b) 
orrélation temporelleentre : la produ
tion primaire totale et le broutage (trait noir), la produ
tion des diatoméeset la sédimentation (losanges), le �ux de mortalité du phytoplan
ton et la sédimentation(trait bleu), le �ux de mortalité du zooplan
ton et la sédimentation (trait rouge)La 
omparaison de 
es évolutions ave
 les résultats issus de l'utilisation d'un modèlebiogéo
himique plus simple (LOBSTER, Lévy et al., 2005b) révèle quelques divergen
es en-tre les deux modèles. Elles apparaissent dans l'intensité de la produ
tion nouvelle au débutdu printemps 
e qui se traduit sur les 
on
entrations en nitrates et les valeurs de f-ratio. Lemodèle biogéo
himique 
omplexe montre une produ
tion nouvelle plus forte. Par ailleurs, la
hlorophylle de surfa
e présente, en moyenne, des valeurs légèrement plus fortes ave
 LOB-STER, de l'ordre de 0.7 mgChl/m3 au 
ours du mois de mars, alors que la 
hlorophylleintégrée est sous estimée à partir de P2L1. Les di�éren
es entre 
es deux modèles s'ex-pliquent prin
ipalement par la paramétrisation des rapports C/Chl. De plus, il faut garderen mémoire le fait que le modèle biogéo
himique 
omplexe a été paramétrisé a�n de repro-duire au mieux l'ensemble du 
y
le annuel de l'é
osystème pélagique alors que LOBSTERn'a été 
ouplé que sur une période trois mois. Comme nous l'avons souligné dans la partiepré
édente, la prin
ipale di�
ulté a résidé dans la représentation des 
onditions hivernalesau sein de notre domaine. 147



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiquesDans le 
adre de POMME, le bloom observé et reproduit par les modèles dans 
ettezone présente les 
ara
téristiques d'être long (il dure près de deux mois) et d'amplitudemodérée. Les 
on
entrations de 
hlorophylle dé
rites sont faibles par rapport aux mesurespré
édemment e�e
tuées entre 40 et 47�N en Atlantique Nord-Est qui indiquaient des valeurs
omprises entre 2 et 3 mgChl/m3 (Harrison et al., 1993 ; Lo
hte et al., 1993 ; Siera
ki et al.,1993 ; Bury et al. , 2001).Les taux de produ
tion primaire 
al
ulés et déterminés par les modèles pour la périodeprintanière sont en a

ord ave
 les résultats pré
édemment obtenus au 
ours du programmeNABE par Bender et al. (1992) et Chipman et al. (1993) bien qu'ils ex
èdent légèrement
eux estimés par Martin et al. (1993). Les faibles valeurs de f-ratio observées sont plus bassesque 
elles présentées pour les 
ampagnes NABE (Bury et al., 2001). La 
omparaison ave
la 
ampagne PRIME se révèle plus déli
ate 
ar elle a eu lieu au mois de juin et la variabil-ité temporelle est importante. En terme de stru
turation phytoplan
tonique, les résultatsprésentés i
i peuvent être appro
hés de 
eux de Bury et al. (2001). Ils montrent égalementune proportion importante de diatomées dans la 
hlorophylle a totale alors que la 
ontribu-tion des plus grande 
lasses de taille à la produ
tion primaire est réduite.L'ensemble de 
es 
omparaisons doit 
ependant être e�e
tué ave
 pré
aution 
ar nous savonsque la variabilité méridienne est forte en Atlantique Nord-Est et il s'agit de mesures réaliséesau Nord par rapport à notre zone d'étude. Dans 
ette région, le bloom est potentiellementplus fort et dé
alé temporellement (Lévy et al., 2005a).3.1.1.2 Répartition sur la verti
alePour 
ompléter notre étude de l'évolution moyenne des prin
ipaux sto
ks et �ux au 
oursde notre simulation, nous nous pen
hons i
i sur leur répartition verti
ale. La distributionverti
ale des disponibilités en nutriments et en lumière peut avoir un e�et non négligeablesur la PP. De plus, les di�érentes espè
es de phytoplan
ton s'organisent en fon
tion de 
esdisponibilités. Notre simulation se déroulant sur une période transitoire 
ara
térisée parl'établissement de la strati�
ation printanière de la 
olonne d'eau, la distribution verti
ale148



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMMEde 
es fa
teurs ne doit pas être négligée.La répartition verti
ale des nutriments évolue à la fois en fon
tion de leur mélange surla MLD et de leur absorption par les autotrophes dans la 
ou
he euphotique. Ainsi lespro�ls verti
aux de nitrates montrent une remontée progressive de la nutri
line à partir de lapremière semaine de mars qui aboutit �nalement à une nutri
line lo
alisée autour de 50-60met un quasi épuisement des nutriments au dessus de 
ette profondeur (Fig 3.6).Un maximum d'ammonium de subsurfa
e se forme au 
ours du printemps.La répartition verti
ale de la 
hlorophylle (Fig 3.8) évolue en fon
tion de l'équilibre entrela limitation par la lumière et par les nutriments. Un maximum se forme en subsurfa
e débutmars. Sa profondeur diminue jusqu'à la date du 20 avril, il se situe alors autour de 35m deprofondeur puis va en s'approfondissant.Cette évolution temporelle du pro�l verti
al de 
hlorophylle s'a

orde ave
 les pro�lsobservés au 
ours des 
ampagnes POMME (Fig 3.9 ; Claustre et al., 2005).La répartition des di�érents groupes phytoplan
toniques sur la verti
ale varie au 
oursdu temps.En terme de proportion, les diatomées sont très minoritaires au début de la simulationpuis représentent la majorité de la 
hlorophylle en subsurfa
e à partir de début avril (Fig 3.8).Le nanophytoplan
ton (représentant surtout des �agellés) domine en surfa
e mais est égale-ment présent en subsurfa
e dans des proportions plus faibles. Le pi
oplan
ton est faiblementmajoritaire dans les premières semaines de la simulation puis sa part dans la 
hlorophylletotale baisse. Cette part est minimale en avril et mai au niveau du maximum de 
hlorophyllede subsurfa
e.Ces pro�ls divergent de 
eux présentés par Claustre et al. (2005) pour la 
ampagne P2, quidé
rivent une plus grande part de �agellés aux dépends du pi
oplan
ton en surfa
e. Maissurtout les données dé
rivent des pro�ls relativement homogènes pour les proportions destrois groupes phytoplan
toniques 
e qui n'est pas vrai pour le modèle.Cette di�éren
e de répartition verti
ale entre les espè
es phytoplan
toniques explique le faitque la proportion entre les di�érents groupes varie selon que l'on 
onsidère la surfa
e ou les100 premiers mètres de la 
olonne d'eau. 149



3.1 Distribution des tra
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3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiquesLa variation sur la verti
ale des rapports C/Chl (Fig 3.8) des di�érents groupes phy-toplan
toniques explique en partie 
ette di�éren
e, ainsi que 
elle de la disponibilité deséléments limitant la PP (les nutriments et la lumière dans notre modèle) qui agissent égale-ment sur le rapport C/Chl (Doney et al., 1996). Le rapport C/Chl des diatomées est d'unemanière générale plus important dans la 
ou
he de mélange que 
elui des deux autres 
lasses.Cela 
onduit pour une même biomasse à une quantité de 
hlorophylle plus faible pour 
egroupe. En subsurfa
e où le rapport C/Chl est plus faible on observe, paradoxallement, uneplus forte produ
tivité des diatomées.Les taux de produ
tion montrent également une forte variabilité sur la verti
ale quis'ajoute au signal moyen saisonnier (Fig 3.6). Le bloom printanier, en terme de PP, dureplus d'un mois, de mi mars à début mai mais se trouve limité sur la verti
ale à une profondeurqui est à rappro
her de 
elle de répartion de la lumière. Pour la PP et la PN, le maximumest visible �n mars-début avril pour une profondeur inférieure à 50m.Le f-ratio montre une dé
roissan
e progressive. A mesure que la strati�
ation progresse,il apparaît également un gradient de ses valeurs sur la verti
ale ave
 des valeurs plus fortesen surfa
e. Cette tendan
e s'inverse au mois de mai où le maximum est lo
alisé en subsurfa
eaux alentours de 50m, du fait de l'épuisement des nitrates en surfa
e.Ces résultats s'a

ordent relativement bien ave
 les pro�ls moyens verti
aux dé
rits parFernandez et al. (2005b) pour les di�érentes 
ampagnes d'é
hantillonnage, (Fig 3.7). Lesprin
ipaux é
arts sont visibles pour les pro�ls de f-ratio, sur-estimés pendant P1. L'inten-sité des produ
tions nouvelle et régénérée est sous-estimée par le modèle en subsurfa
e, en
omparaison des données de P2.3.1.2 Evolution temporelle régionaleDeux régimes de produ
tions distin
ts (subpolaire et de latitudes moyennes) ont étéobservés sur notre domaine d'étude au 
ours de l'année 2001 (Lévy et al., 2005a).Nous 
her
hons i
i à savoir si notre 
on�guration nous permet de retrouver 
es di�érents154
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Fig. 3.10 � Evolution temporelle des moyennes zonales (a) des Nitrates et (b) de la 
hloro-phylle intégrés sur 100m, aux di�érentes latitudes de la zone (de 38.5�N (noir) à 44.5�N(rouge))régimes de produ
tion et, 
ompte tenu de la 
omplexité relative de notre modèle, nous nousdemandons si 
ela se traduit par une variabilité marquée de la stru
turation des groupesphytoplan
toniques en fon
tion des régimes de produ
tion ainsi que par une variabilité dufon
tionnement de l'é
osystème.Il est néanmoins à noter que notre simulation ne débute qu'à la �n de l'hiver alors queles observations satellitaires montrent un bloom débutant ave
 la phase d'entraînement dela MLD (qui a lieu à l'automne pré
édent) pour les régimes sub-tropi
al et de moyenneslatitudes. Compte tenu de l'initialisation homogène de la biomasse phytoplan
tonique, 
edéveloppement phytoplan
tonique hivernal au Sud n'est pas représenté dans notre simula-tion.La �gure 3.10a dé
rit la quantité de nitrates intégrée sur 100m en moyenne zonale pour
haque degré de latitude entre 38.5◦N (en noir) et 44.5◦N (en rouge). Il apparaît que laquantité de nitrates à la �n de l'hiver augmente ave
 la latitude, en a

ord ave
 la MLD (Fig2.10), et que l'intensité de leur utilisation (traduite par la pente dé
roissante de la quantité155



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiquesde nitrates) varie également ave
 la latitude. La quantité de nitrates diminue de manièreplus importante aux latitudes les plus élevées du domaine.La quantité de 
hlorophylle intégrée montre l'existen
e d'un développement phytoplan
-tonique plus pré
o
e pour les latitudes inférieures à 43.5 ◦N. Il se traduit par une diminutionrapide (avant mi avril) pour les latitudes les plus faibles (38.5 et 39.5◦N) alors que les lat-itudes moyennes (40.5, 41.5, 42.5◦ N) ont un bloom plus long et plus intense qui présenteun maximum plus tard au 
ours du printemps (début avril). Les 
ourbes 
orrespondant auxlatitudes les plus importantes dé
rivent une e�ores
en
e plus tardive et plus longue. Ellesmontrent un se
ond pi
 �n avril 
orrespondant au réapprofondissement de la MLD (Fig2.10) suite à une dépression au nord du domaine. Ce réapprofondissement atteint une pro-fondeur de 50m 
e qui permet, 
ompte tenu de la profondeur de la nitra
line à 
ette date,une réintrodu
tion de nitrates en surfa
e (Fig 3.6a).Il faut, néanmoins, garder en mémoire le fait que l'initialisation du modèle ne reproduitpas la variabilité méridienne de 
on
entration en 
hlorophylle qui a été observée à la �n del'hiver. Dans 
es 
onditions, le modèle dé
rit un dé
alage temporel entre les développementsphytoplan
toniques au Sud et au Nord de la zone inférieur à 
elui observé.Ces dé
alages temporels du début du bloom et les variations de son intensité suivent re-spe
tivement la profondeur hivernale de 
ou
he de mélange (liée à la limitation en lumière)et la disponibilité en nutriments.Nos résultats apparaissent en relativement bon a

ord ave
 
eux de Lévy et al. (2005a)qui montrent que pour l'année 2001, seuls deux régimes de produ
tion sont représentés surnotre zone d'étude le régime de produ
tion des latitudes moyennes au sud de 40.5�N et lerégime sub-polaire au Nord (voir 
hapitre 1 page 19). Cela se traduit par un pi
 printanier de
hlorophylle de plus en plus important et tardif à mesure que la latitude augmente, 
ommenous l'avons dé
rit. Au 
ours de notre période d'étude, les latitudes les plus élevées de notredomaine ont la parti
ularité de présenter deux pi
s au 
ours du développement printanier.Cette spé
i�
ité tient à l'existen
e d'une violente tempête qui s'est produite alors que lebloom n'était pas en
ore a
hevé, à 
es latitudes.156
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lasses phytoplan
toniques en moyenne latitudinale , (b) mi
rophyto-plan
ton, (
) nanophytoplan
ton et (d) pi
ophytoplan
ton.
L'évolution moyennée sur la longitude de la proportion des di�érents 
ompartimentsphytoplan
toniques au sein de la 
hlorophylle intégrée (Fig 3.11) montre une augmentationprogressive de la part du mi
rophytoplan
ton. Pendant le mois de mars, la répartition dumi
rophytoplan
ton ne semble pas dépendre de la latitude puis une proportion maximaleapparaît au Sud de la zone et se propage vers Nord. Les proportions de nano et pi
oplan
tonsont relativement stables, on note une diminution à partir de la mi-avril sur toutes leslatitudes suivie d'une 
ourte augmentation �n avril/début mai au nord de la zone.Comme nous l'avons montré sur la �gure 3.8, la 
omposition de la 
hlorophylle totalevarie en fon
tion de la profondeur. La 
hlorophylle de surfa
e est 
onstamment dominée par157



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiques
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Fig. 3.12 � Evolution temporelle des moyennes zonales (a) de la PP et (b) du f-ratio, de38.5�N (noir) à 44.5�N (rouge).les �agellés (
e qui pour la période étudiée s'a

orde ave
 les observations, Claustre et al.,2005)L'évolution de la PP est di�érente selon la latitude étudiée. Le bloom est d'autant plusfort et tardif que la latitude est élevée (Fig 3.12). Ces di�éren
es d'évolution de la PP s'-expliquent par la variation de la disponibilité en lumière et en nutriments (Fig 3.10). Lef-ratio s'a

orde ave
 
es hypothèses et montre, pour une valeur initialement homogène, unedé
roissan
e plus rapide aux latitudes les plus basses, en a

ord ave
 la disponibilité variableen nitrates selon la latitude. Le pi
 observable, pour les 
ourbes des latitudes maximales, �navril, est dû à la redistribution des nutriments sur la verti
ale du fait de la tempête ayantentrainé l'approfondissement de la MLD.La �gure 3.13 montre l'évolution des prin
ipaux �ux biologiques de l'é
osystème aux dif-férentes latitudes du domaine. En a

ord ave
 la PP, l'augmentation du broutage est d'autantplus tardive et importante que la latitude est élevée. Le même phénomène se produit pourl'ensemble des �ux, qui apparaissent 
onditionnés par l'entrée de matière dans le système àtravers la PP. 158
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lair), mortalité duzooplan
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3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiquesSelon la latitude étudiée, le fon
tionnement de l'é
osystème montre une évolution dé
aléedans le temps et une variation d'intensité. Cependant, les régimes de produ
tion ne se 
ar-a
térisent pas par un fort 
ontraste ni en terme de stru
turation, 
e que semblent 
on�rmerles observations (Maixandeau et al., 2005a), ni en terme de fon
tionnement de l'é
osystèmeplan
tonique.Ces di�éren
es montrent l'évolution à grande é
helle du bloom mais, au sein de la zone,une variabilité à petite et méso é
helle a également été mise en éviden
e.3.1.3 Variabilité à petite et moyenne é
hellesPour étudier la variabilité spatiale, nous nous basons sur les 
hamps synoptiques de
on
entrations et de �ux biologiques produits par le modèle. Compte tenu du 
ara
tèretransitoire de notre période d'étude, nous étudions plusieurs périodes distin
tes. Le débutdu bloom, la dé
roissan
e du bloom, ainsi que le début de la période oligotrophe. Nousétudions une date par 
ampagne d'é
hantillonnage (P1L2 et P2L1) ainsi qu'une date à la �nde notre simulation.3.1.3.1 POMME 1 Leg 2La variabilité spatiale présente au début du bloom est illustrée i
i par la situation à ladate du 11 mars 2001.A la date du 11 mars (pendant P1L2), la répartition des nitrates intégrée est en
orefortement marquée par le gradient méridien hivernal. En plus de 
e signal à grande é
helle,la dynamique mésoé
helle in�uen
e également la distribution des nutriments, les prin
ipauxtourbillons de la zone (Fig 3.14) pouvant être mis en éviden
e dans le 
hamp de nitrates. Unevariabilité à sub-mésoé
helle est également mise en éviden
e ave
 de fortes 
on
entrationsau niveau des fronts C4/A5 et C7/A2 (Fig 3.15).L'ammonium présente, en moyenne, des 
on
entrations plus fortes au sud du domaine.Sur les 100 premiers mètres de la 
olonne d'eau, les 
on
entrations maximales se situent auniveau des stru
tures C4, C7 et A2, 
'est à dire les stru
tures 
ontenant des eaux isolées dela subsurfa
e depuis longtemps (
omme nous l'avons montré dans la se
tion 2.2 du 
hapitre160



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
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Fig. 3.14 � Position des tourbillons à la date du 11 mars 2001, déterminée selon la hauteurdynamique (indiquée en m2s−2).2). Par 
ontre, 
ertains fronts (A4/C4, A4/C5, A2/C4) montrent des minima lo
aux d'am-monium qui sont à mettre en relation ave
 de fortes valeurs de MLD. Ces fortes valeurs deMLD s'expriment également à travers la lumière disponibles pour les 
ellules autotrophespar de faibles valeur de PAR 1.L'a
tivité mésoé
helle in�uen
e également nettement la répartition de la 
horophylle in-tégrée verti
alement sur le domaine. Les quantités de 
hlorophylle intégrée ne sont pas trèsimportantes sur la zone (inférieures à 65mgChl m−2). La quantité intégrée de 
hlorophylle(Fig 3.15) est faible au nord de 43◦N, parti
ulièrement au niveau de la stru
ture A7 (oùla MLD est la plus profonde). Cette répartition paraît due à la distribution de la MLD à
ette date (Fig 2.11). Les quantités maximales de 
hlorophylle se trouvent dans le 
y
loneC4 ainsi qu'au niveau du point d'interse
tion des fronts C4/A4 et C4/A1. Cette parti
ularitén'est pas liée à la MLD mais au transport de biomasse en provenan
e de C4. En revan
he, lefront C4/A2 est marqué par une faible quantité de 
hlorophylle, qui s'explique par la faibledisponibilité en nutriments à 
et endroit.La 
hlorophylle intégrée est en majorité formée des deux plus petites 
lasses phytoplan
-1Par abus de language, le terme PAR désigne i
i la quantité de lumière perçue par les 
ellules. Cettequantité est liée à l'épaisseur de la 
ou
he de mélange dans laquelle les 
ellules sont brassées.161



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiques
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h) Production primaire totale (mmolN/m2/j)
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i) F-ratio
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0.00 0.07 0.15 0.22 0.30 0.38 0.45 0.53 0.60 0.67 0.75Fig. 3.15 � Instantané des prin
ipaux 
hamps de tra
eurs, grandeurs diagnostiques et �uxintégrés sur 100m en date du 11 mars 2001 (P1L2). a) Con
entration de nitrates, b) Con
en-tration d'ammonium, 
) Lumière disponible pour la photosynthèse (PAR), d) Con
entrationde 
hlorophylle, e) Proportion de mi
rophytoplan
ton dans la 
hlorophylle totale, f) Pro-du
tion 
ommunautaire nette, g) E-ratio, h) Produ
tion primaire totale et i) F-ratio. Ensurimpression sont représentés les isolignes du 
hamp de hauteur dynamique. Les valeurspositives sont représentées par des isolignes en traits pleins, les valeurs négatives par destirets. 162



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMMEtoniques. La part des diatomées ne dépasse pas 25% (dans C4 et entre C7 et A2).A 
ette date, la �gure 3.8 a montré que la répartition de la 
hlorophylle entre les di�érentsgroupes était relativement homogène.La PP est maximale dans les eaux isolées de la subsurfa
e et le long des fronts A2/C4 etC4/A1.Le f-ratio est relativement homogène sur la plus grande partie du domaine ave
 des valeurs
omprises entre 0.65 et 0.75. Les minima se trouvent au sein des tourbillons C4, C7 et A2.Ces résultats sont 
ohérents ave
 les se
tions pré
édentes qui ont montré que le f-ratio neprésentait pas de forte variabilité à 
ette période.La PCN est positive sur tout le domaine, indiquant un système autotrophe. Les valeursmaximales se ren
ontrent là où la PP est la plus forte. Le e-ratio (i
i, rapport entre lasédimentation à 200m et la produ
tion primaire intégrée) est très faible sur tout le domaine.Les tra
eurs, grandeurs diagnostiques et �ux se distribuent don
 selon trois é
hellesspatio-temporelles. En plus du gradient méridien dé
rit dans la se
tion pré
édente, qui suit legradient de MLD hivernale (d'après l'analyse des é
hanges verti
aux de tra
eurs 
onservat-ifs), les prin
ipaux tra
eurs se répartissent en réponse à l'a
tivité méso et sub-méso é
helle. Al'é
helle des tourbillons, la MLD hivernale et le relatif isolement de 
es stru
tures 
onditionneégalement la répartition des tra
eurs à 
ette date, en limitant les é
hanges des tourbillonsave
 les eaux extérieures sur l'horizontale et sur la verti
ale. Au niveau des fronts, la MLDinstantanée 
onditionne la répartition des organismes, des nutriments et de la lumière sur laverti
ale. C'est également à 
ette é
helle qu'ont été observés les vitesses verti
ales les plusimportantes.3.1.3.2 POMME 2 Leg 1Au 10 avril (pendant P2L1), la strati�
ation est maximale sur la zone (Figure 2.10). Lebloom n'est pas a
hevé mais il est en phase de dé
roissan
e (Figure 3.2).A 
ette date, la répartition des nitrates montre un fort 
ontraste Sud-Nord en surfa
e : unépuisement 
omplet des nitrates au Sud de 40◦N ainsi que dans C4 et A4, et un gradient de163



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiques
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Fig. 3.16 � Position des tourbillons à la date du 10 avril 2001, déterminée selon la hauteurdynamique (indiquée en m2s−2).
on
entration au Nord (Figure 3.17). En revan
he, la 
on
entration d'ammonium de surfa
eprésente des valeurs maximales au niveau des stru
tures A2, C4, C7 et A4. Cette spé
i�
itéest liée ave
 la produ
tion ayant eu lieu pré
édemment dans 
es stru
tures et l'ex
rétionainsi que la dégradation de matière qui en ont dé
oulé.La distribution de nitrates intégrés (Figure 3.18) di�ère peu de 
elle de surfa
e. En revan
he,la répartition horizontale de l'ammonium intégré montre une dis
ontinuité vers 43◦N qui ap-paraît vers 42�N en surfa
e. Par ailleurs, le 
ontraste entre les di�érents tourbillons est fortdans le 
hamp d'ammonium intégré et de surfa
e, ave
 une quantité maximale dans C4.La 
on
entration de 
hlorophylle en surfa
e est en moyenne plus importante que le 11mars. La distribution n'est pas uniforme sur le domaine, la 
hlorophylle montre un gradientSud-Nord ave
 une 
on
entration au Sud faible. Comme montré pré
édemment, le bloom auSud arrive à sa �n rapidement. Les stru
tures A4 et C4 montrent également de faibles 
on-
entrations en 
hlorophylle bien qu'elles soient situées plus au Nord (Fig 3.17). Par ailleurs,du fait de la relation entre le rapport C/Chl et le PAR, un maximum apparaît là où l'é
laire-ment instantané est le plus faible pour le phytoplan
ton, 
'est à dire au niveau des frontsC4/A2, C4/A1, C5/A4 ainsi qu'au niveau du tourbillon A7.164



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME
a) NO3 (mmolN/m3)
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h) Production primaire totale (mmolN/m3/j)
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ipaux 
hamps de tra
eurs et �ux en surfa
e en date du 10avril 2001 (P2L1). a) Con
entration de nitrates, b) Con
entration d'ammonium, 
) Lumièredisponible pour la photosynthèse (PAR), d) Con
entration de 
hlorophylle, e) Proportion demi
rophytoplan
ton dans la 
hlorophylle totale, f) Proportion de nanophytoplan
ton dansla 
hlorophylle totale, g)Proportion de pi
ophytoplan
ton dans la 
hlorophylle totale, h)Produ
tion primaire totale et i) F-ratio. En surimpression sont représentés les isolignes du
hamp de hauteur dynamique. Les valeurs positives sont représentées par des isolignes entraits pleins, les valeurs négatives par des tirets.165



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiques
a) NO3 (mmolN/m2)
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b) NH4 (mmolN/m2)
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d) Chlorophylle totale (mgChl/m2)
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e) Part du micro
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f) PCN (mmolO2/m2/j)
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g) E-ratio
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h) Production primaire totale (mmolN/m2/j)
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0.00 0.07 0.15 0.22 0.30 0.38 0.45 0.53 0.60 0.67 0.75Fig. 3.18 � Instantané des prin
ipaux 
hamps de tra
eurs et �ux intégrés sur 100m endate du 10 avril 2001 (P2L1). a) Con
entration de nitrates, b) Con
entration d'ammonium,
) Lumière disponible pour la photosynthèse (PAR), d) Con
entration de 
hlorophylle, e)Proportion de mi
rophytoplan
ton dans la 
hlorophylle totale, f) Produ
tion 
ommunautairenette, g) E-ratio, h) Produ
tion primaire totale et i) F-ratio. En surimpression sont représen-tés les isolignes du 
hamp de hauteur dynamique. Les valeurs positives sont représentées pardes isolignes en traits pleins, les valeurs négatives par des tirets.166



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMMEEn intégré, le gradient Sud-Nord est également présent ainsi que le dé�
it en 
hlorophylledans les tourbillons C4 et A4. Sur les 
hamps de surfa
e et intégré, une forte quantité de
hlorophylle apparaît au niveau du front A2/C7. Cette forte 
on
entration de 
hlorophylles'explique en partie par une produ
tion lo
ale due à des 
on
entrations en nutriments légère-ment plus fortes que dans les eaux environnantes mais surtout à un transport sur l'horizontale
omme semblent l'indiquer les �gures 2.6 et 2.11.Cette variabilité horizontale des 
hamps de nutriments et de 
hlorophylle peut être miseen relation ave
 la quantité de nutriments disponible au début de notre simulation, 
'est àdire en hiver, et ave
 la date à laquelle a 
ommen
é le développement phytoplan
tonique.Ces deux fa
teurs sont en relation ave
 la MLD hivernale. Celle-
i détermine les apportsverti
aux de nutriments par mélange hivernal (Williams et al., 2000 ; Lévy et al., 2005a) ainsique la quantité de lumière disponible pour le phytoplan
ton. Nous avons montré que, outrele dé
alage Sud-Nord, il existait lo
alement des zones de faible MLD hivernale. Au niveau de
es zones, le bloom peut 
ommen
er t�t, la produ
tion n'étant alors pas soumise à une fortelimitation par la lumière. Il s'agit des tourbillons C4, C7, A2 et A4. Ce dé
alage temporello
al du début du bloom printanier explique don
 la di�éren
e existant entre 
es stru
tures etles eaux environnantes en terme de nutriments et de 
hlorophylle. Ces tourbillons montrentun appauvrissement en nutriments qui entraîne l'a
hèvement du bloom printanier. Ce dé�
iten nutriments s'explique pour partie par une utilisation de 
es nutriments au 
ours du bloomainsi que par la quantité initiale de nitrates qu'ils 
ontenaient (quantité déterminée d'aprèsles données de P1L1 et variant prin
ipalement ave
 la latitude et la profondeur de la MLDhivernale).Une étude plus pré
ise du déroulement du bloom au sein des di�érents tourbillons denotre zone d'étude est dé
rite dans une se
tion spé
i�que.La PP et le f-ratio de surfa
e présentent des distributions très pro
hes de 
elles de la
hlorophylle et des nutriments (Figure 3.17). Ils montrent un important 
ontraste Nord-Sudet les tourbillons A4 et C4 présentent de faibles valeurs en 
omparaison de la latitude oùils se situent. Sur les 100 premiers mètres de la 
olonne d'eau, 
e gradient est plus faible167



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiquesmais les stru
tures A4 et C4 apparaissent toujours 
omme des zones de faibles produ
tionet f-ratio (Fig 3.18).La PCN montre des valeurs maximales inférieures à 
elles simulées pendant P1L2. Lesvaleurs sont en
ore positives sur la majorité du domaine mais un net gradient S-N apparaîtainsi que des valeurs négatives au sein des stru
tures A2, C4 et A4.Au 
ontraire, le e-ratio présente des valeurs plus importantes que pré
édemment ave
un gradient N-S et des valeurs fortes au sein de 
es mêmes stru
tures. Cette variabilitéspatiale indique le dé
alage temporel existant entre le nord et le sud du domaine et entre lestourbillons et les eaux environnantes. Le front A2/C7 se distingue, lui, 
omme favorisant laPP.A la date du 10 avril, les �agellés dominent nettement la 
hlorophylle de surfa
e ; 
ommepré
édemment, la proportion de diatomées est anti
orrélée à 
elle du pi
o.En terme de 
hlorophylle intégrée, la répartition entre les trois 
lasses de taille est net-tement plus équilibrée (Figure 3.18).Le gradient méridien en
ore observable dérive du gradient de MLD hivernale ainsi quedu pro�l hivernal de NO3 (qui dé
oule de la persisten
e interannuelle du gradient méridiende MLD, Mémery et al., en préparation). La variabilité mésoé
helle résulte elle aussi de ladistribution hivernale de la MLD et de l'isolement horizontal des tourbillons. La variabilitéà sub-méso é
helle résulte, quant à elle, pour partie de la variation de MLD instantanée(bien que peu importante à 
ette date) et de transport horizontal (les vitesses verti
ales sontfaibles à 
ette date, Fig 2.8).3.1.3.3 Régime oligotropheA la date du 20 mai, le bloom arrive à son terme (Fig 3.2), le domaine se trouve enmoyenne dans une situation de régime oligotrophe2.A 
ette date, les nitrates apparaissent totalement épuisés sur l'ensemble du domaine à2L'oligotrophie se dé�nit 
omme une pauvreté du milieu en sels nutritifs entrainant une diminution de laprodu
tion 168



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME
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Fig. 3.19 � Position des tourbillons à la date du 20 mai 2001, déterminée selon la hauteurdynamique (indiquée en m2s−2).l'ex
eption du 
oin Nord-Ouest du domaine, 
ara
térisé par la présen
e de A7 et une MLDmaximale de l'ordre de 45m (Fig 3.20).La 
on
entration d'ammonium de surfa
e montre une di�éren
iation N-S, elle est plusforte au nord du domaine où le bloom est à peine a
hevé alors qu'elle est faible au suddu domaine où l'a
tivité biologique de surfa
e est depuis longtemps réduite. Un signal àmésoé
helle se superpose à 
e signal grande é
helle. On voit émerger notamment la marquedes tourbillons A1 et C5 qui se traduit par un dé�
it d'ammonium alors que le tourbillonA4 semble montrer une 
on
entration plus forte que les eaux ambiantes (Fig 3.20).En 
onsidérant la quantité intégrée de nitrates il n'apparaît pas d'épuisement (Fig 3.21).La distribution n'est pas homogène, il existe toujours un gradient Sud-Nord et une répartitionà mésoé
helle. Le tourbillon C4 montre une forte quantité de nutriments en 
omparaison deseaux environnantes d'égale latitude, et 
e, malgré une MLD peu di�érente (non montré).Cette spé
i�
ité du tourbillon C4 dans le 
hamps de nitrates a également été mise enéviden
e par Fernandez et al. (2005a) qui y voient le signe d'un apport verti
al de nitratesdans 
ette stru
ture.La 
on
entration de 
hlorophylle de surfa
e est faible sur l'ensemble du domaine à l'ex-169



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiques
a) NO3 (mmolN/m3)
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f) Part du nano
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h) Production primaire totale (mmolN/m3/j)
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hamps de tra
eurs et de �ux en surfa
e en date du 20 mai 2001.a) Con
entration de nitrates, b) Con
entration d'ammonium, 
) Lumière disponible pour laphotosynthèse (PAR), d) Con
entration de 
hlorophylle, e) Proportion de mi
rophytoplan
-ton dans la 
hlorophylle totale, f) Proportion de nanophytoplan
ton dans la 
hlorophylletotale, g)Proportion de pi
ophytoplan
ton dans la 
hlorophylle totale, h) Produ
tion pri-maire totale, h) Produ
tion primaire totale et i) F-ratio. En surimpression sont représentésles isolignes du 
hamp de hauteur dynamique. Les valeurs positives sont représentées par desisolignes en traits pleins, les valeurs négatives par des tirets.170



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME
a) NO3 (mmolN/m2)
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b) NH4 (mmolN/m2)

21W 20W 19W 18W 17W 16W
Longitude

39N

40N

41N

42N

43N

44N

40.00 50.00 60.00 70.00 80.00 90.00 100.00 110.00 120.00

c) PAR (microE/m2/s)
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d) Chlorophylle totale (mgChl/m2)
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e) Part du micro
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f) PCN (mmolO2/m2/j)
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g) E-ratio
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h) Production primaire totale (mmolN/m2/j)

21W 20W 19W 18W 17W 16W
Longitude

39N
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41N

42N

43N

44N

2.00 3.00 4.00 5.00 6.00 7.00 8.00 9.00 10.00 11.00 12.00

i) F-ratio

21W 20W 19W 18W 17W 16W
Longitude

39N

40N

41N

42N

43N

44N

0.00 0.07 0.15 0.22 0.30 0.38 0.45 0.53 0.60 0.67 0.75Fig. 3.21 � Instantané des 
hamps de tra
eurs et de �ux intégrés sur 100m en date du 20 mai2001. a) Con
entration de nitrates, b) Con
entration d'ammonium, 
) Lumière disponiblepour la photosynthèse (PAR), d) Con
entration de 
hlorophylle, e) Proportion de mi
rophy-toplan
ton dans la 
hlorophylle totale, f) Produ
tion 
ommunautaire nette, g) E-ratio, h)Produ
tion primaire totale et i) F-ratio. En surimpression sont représentés les isolignes du
hamp de hauteur dynamique. Les valeurs positives sont représentées par des isolignes entraits pleins, les valeurs négatives par des tirets.171



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiques
eption notable du 
oin Nord-Ouest où persiste une 
on
entration de NO3 non négligeableen surfa
e. Sur le reste du domaine, la répartion n'est pas homogène malgré une faible 
on-
entration. Elle s'organise selon un gradient S-N et en réponse à l'a
tivité mésoé
helle. Le
ontraste S-N apparaît d'autant plus marquant quand on 
onsidère la quantité de 
hloro-phylle intégrée. De plus, les minima émergent au niveau des fronts séparant les tourbillonsau sud du domaine.Alors que la répartion des groupes phytoplan
toniques en terme de 
hlorophylle se faitselon un 
ontraste N-S auquel s'ajoute une distribution mésoé
helle pour le mi
ro et pi-
oplan
ton, le nanoplan
ton ne semble 
ontraint que par l'a
tivité mésoé
helle. Il se répartitde manière relativement homogène sur le domaine à l'ex
eption des tourbillons. Les mi
ro etpi
oplan
ton se répartissent inversement. Le mi
roplan
ton présente un maximum au Nordet en périphérie des tourbillons alors que le pi
oplan
ton est maximum au Sud et au 
entredes stru
tures. Le 
ontraste entre 
es deux groupes est également visible d'un tourbillon àl'autre, les tourbillons A2 et C7 se singuliarisent parti
ulièrement montrant un maximum depi
oplan
ton et un minimum de mi
rophytoplan
ton.La proportion de diatomées semble 
orrélée à la distribution des nitrates.Les �ux de PP sont faibles sur la grande majorité du domaine mais ils montrent unmaximum très important dans le 
oin nord-ouest du domaine, en a

ord ave
 la distributionde 
hlorophylle et de nutriments. Les minima apparaissent au sein des tourbillons A2 et C7.Cette produ
tion est prin
ipalement soutenue par l'ammonium 
omme le montrent lesfaibles valeurs de f-ratio à travers le domaine (valeurs inférieures à 0.2). Les valeurs maximalesapparaissent au 
oin nord-ouest du domaine en a

ord ave
 la répartition des nitrates.La PCN est très faible sur tout le domaine. Le e-ratio montre un gradient S-N marqué(
'est à dire un gradient inverse de 
elui simulé pendant P2L1) ave
 des valeurs importantes(de l'ordre de 0.5) lo
alement au Nord. 172



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME3.1.4 Evolution des 
ara
téristiques biogéo
himiques au sein destourbillonsComme nous l'avons montré au 
ours de notre étude, les tourbillons présents au sein dudomaine, au 
ours de la période d'étude, présentent des 
ara
téristiques dynamiques propres.Certains montrent, en parti
ulier, des MLD fortement 
ontrastées par rapport à 
elles deseaux environnantes (
'est le 
as des stru
tures C4, C7 et A2 qui montrent une faible MLDhivernale ainsi que de la stru
ture A7 qui montre une MLD très importante).Par ailleurs, nous avons mis en éviden
e le fait que les tourbillons sont relativement isolésdes eaux environnantes sur l'horizontale et la verti
ale et montrent un taux d'isolementvariable en fon
tion de leur type (les anti
y
lones sont plus isolés que les 
y
lones). Cesstru
tures restent 
ohérentes dans le temps. Ces résultats s'a

ordent ave
 les observationsréalisées à l'aide de �otteurs (Le Cann et al., 2005).Cela pose don
 la question du fon
tionnement et de la stru
turation de l'é
osystème ausein de 
es tourbillons en réponse à des limitations di�érentes de 
elles des eaux extérieures(Bra

o et al., 2000 ; Sweeney et al., 2003). En e�et, l'utilisation de tra
eurs 
onservatifsnous a permis de mettre en lumière le fait que, selon notre modèle, les tourbillons présen-tant de faibles MLD hivernales sont fortement isolés de la subsurfa
e et montrent un faibleréapprovisionnement en nitrates au 
ours de l'hiver.Les 
hamps synoptiques étudiés à di�érentes dates montrent la spé
i�
ité des stru
turespré
édemment désignées. Elles se singularisent dans les 
hamps de nutriments et de 
hloro-phylle notamment. La MLD hivernale 
onditionne un dé
alage temporel dans le dé
len
he-ment du bloom qui se traduit dans les tourbillons par des 
on
entrations en nutriments eten 
hlorophylle di�érentes de 
elles des eaux ambiantes.Dans un premier temps, a�n de bien di�éren
ier la part de la variabilité mésoé
helle de
elle à grande é
helle, nous 
omparons l'évolution des 
ara
téristiques biogéo
himiques ausein des tourbillons ave
 
elle de la moyenne zonale (sur 1�de latitude, Fig 3.22). Commepour le suivi des tra
eurs 
onservatifs, la position du 
entre des tourbillons est déterminée àpartir d'un 
ritère de hauteur dynamique.Il apparaît que pour l'ensemble des 
omparaisons réalisées, le 
omportement au sein du173



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiques
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Fig. 3.22 � Comparaison des 
ara
téristiques des tourbillons (anti
y
lones=
ourbes pointil-lées et 
ylones=tirets) ave
 
elles des eaux environnantes(
ourbes vertes), première ligne (enpartant du bas) : entre 39 et 40�N (
omparaison ave
 A2 et C7), deuxième ligne : entre 40et 41�N (
omparaison ave
 C4 et A4) et troisième ligne : entre 44 et 45�N (
omparaison ave
A7) 174



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME
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Fig. 3.23 � Comparaison des 
ara
téristiques du tourbillon A1 (
ourbe pointillée) ave
 
ellesdes eaux environnantes(
ourbe verte)tourbillon diverge du 
omportement moyen sur la même latitude. Dans le 
as du tourbillonC4, il se di�éren
ie des eaux ambiantes par une MLD plus faible et une plus forte 
on
en-tration en nitrates, 
ela se traduit par un développement phytoplan
tonique plus pré
o
e ausein de C4. Le tourbillon A4 montre un é
art de 
omportement plus réduit. Le tourbillonC7 montre une MLD peu di�érente de 
elle des eaux environnantes. L'é
art se traduit auniveau de la 
on
entration maximale de phytoplan
ton. Il est de l'ordre de 0.1 mmolN/m3.Le tourbillon A2 montre une MLD légèrement plus profonde que les eaux environnantes àla même période mais surtout une plus forte 
on
entration de nitrates de surfa
e, 
ela setraduit non pas par un dé
alage temporel du bloom mais par une intensité plus forte quedans les eaux environnantes. Le tourbillon A7 montre une MLD hivernale 50m plus profondeque 
elle des eaux ambiantes et une strati�
ation tardive de la 
olonne d'eau. Cela se traduitpar une 
on
entration plus faible de phytoplan
ton au 
ours du mois de mars, malgré une
on
entration importante de nitrates. Après la strati�
ation, les 
on
entrations de phyto-plan
ton à l'intérieur et à l'extérieur du tourbillon s'équilibrent.Les observations ont dé
rit A1 
omme un tourbillon parti
ulier. Il présente, d'après lesdonnées, de fortes 
on
entrations de nutriments et de phytoplan
ton ainsi qu'une populationfortement dominée par les diatomées (Leblan
 et al., 2005 ; Fernandez et al., 2005a ; Gas
ardet al., en préparation). D'après le modèle, le tourbillon A1 ne présente que peu de di�éren
esdans l'évolution du bloom par rapport aux eaux environnantes si 
e n'est un se
ond pi
 plus175



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiquesintense (Fig 3.23). Cette divergen
e par rapport aux observations s'explique par la stru
tureverti
ale très spé
i�que de 
et anti
y
lone qui est en fait dé
rit 
omme étant formé par deuxstru
tures superposées : un "meddy" sous un "swoddy" (type de stru
ture parti
ulier dé
ritpar Pingree et Le
ann, 1992). Cette stru
ture n'a pu être reproduite par le modèle, dés l'étatinitial, 
e qui explique la relative banalité de 
e tourbillon.Pour étudier le fon
tionnement du système dans les tourbillons qui montrent une évo-lution dé
alée du développement printanier en 
omparaison des eaux environnantes, nousavons tra
é l'évolution de la MLD, des nitrates, du phytoplan
ton, de la PN, du f-ratioainsi que de la PCN et du e-ratio au 
oeur de plusieurs tourbillons : A2, A7, C4 et C7 (Fig3.24). Comme pré
édemment, les 
ara
téristiques des tourbillons sont 
elles simulées en leurs
entres dont la position est déterminée à partir d'un 
ritère de hauteur dynamique.Les di�érents tourbillons de notre zone d'étude présentent des MLD hivernales très vari-ables. Le maximum étant pour la stru
ture A7 ave
 une profondeur de l'ordre de 240m et leminimum pour la stru
ture C4 ave
 une profondeur maximale de 100m.Ces variations de MLD initiales ne se traduisent pas linéairement dans les 
on
entrationsde NO3 de surfa
e. Cet é
art peut traduire la variation méridienne de la position de lanutri
line (plus profonde au Sud) ainsi que la déformation des isolignes de 
on
entration.Le bloom par son dé
len
hement et son intensité répond aux 
onditions de limitation àla fois par la lumière et par les nutriments existant au sein de 
haque tourbillon. On 
onstateque le bloom débute dés le début de la simulation dans les stru
tures présentant de faiblesMLD, 
'est à dire C4 et C7, mais que l'intensité est plus forte au sein de C4 où la disponibilitéen nitrates est plus forte.Le tourbillon A7 montre un délai plus important avant le début du développement phy-toplan
tonique qui s'explique par une MLD forte au début de la simulation et don
 unedisponibilité en lumière moindre.Si on 
onsidère qu'il n'y a pas d'apports de nitrates après la strati�
ation, la date àlaquelle les nitrates sont épuisés dépend, pour 
haque tourbillon, de la quantité de nitrates176



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME
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Fig. 3.24 � Evolution des 
ara
téristiques biogéo
himiques au 
oeur de di�érents tourbillonsde notre zone d'étude : A7, A2, C4, C7. a) Profondeur de la 
ou
he de mélange (MLD), b)Con
entration en nitrates, 
) biomasse phytoplan
tonique, d) produ
tion nouvelle, e) f-ratio,proportion de mi
rophytoplan
ton f) en terme de biomasse, g) en terme de 
hlorophylle, h)produ
tion 
ommunautaire nette et i) e-ratio à 200m177



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiquesinitiale ainsi que de la date de début de bloom. Il n'y a pas de relation linéaire entre la quantitéde nitrates disponibles et l'intensité de la produ
tion nouvelle dans tous les tourbillons. Ilsemble que 
e soit le 
as en parti
ulier des stru
tures C4 et C7. Au vu de leurs quantités denitrates initiales, les PN qu'elles montrent apparaissent longues et intenses.A�n d'estimer les apports de nutriments au sein des tourbillons, nous 
omparons l'inten-sité de la produ
tion nouvelle et la quantité de nitrates disponibles dans les 100 premiersmètres de la 
olonne d'eau. Nous 
omparons nos résultats ave
 
eux de Fernandez et al.(2005a) qui ont réalisé une étude similaire à partir des données obtenues au 
ours des Legs1. Ainsi au sein de C4, la produ
tion nouvelle intégrée sur la durée totale de la simulationreprésente une 
onsommation de 3.28mmolN/m3 or la 
on
entration initiale de nitrates estde 4.78mmolN/m3. Ce qui permet de soutenir l'ensemble de la PN ave
 les apports 
onve
tifsde NO3. Dans le même temps, la 
on
entration en nitrates diminue de 3.01mmolN/m3. Il ya don
 une di�éren
e minime de 0.17mmolN/m3 entre l'utilisation des nitrates et la diminu-tion de leur 
on
entration. Les apports 
onve
tifs hivernaux ne sont don
 pas la seule sour
ede nitrates au sein de 
e tourbillon. Cette di�éren
e s'explique, dans notre modèle, par unapport adve
tif de nitrates. Fernandez et al. (2005a) ont également montré pour 
e mêmetourbillon qu'il existait une autre sour
e de nitrates que l'apport 
onve
tif. Il faut néanmoinsnoter que l'é
art entre diminution des nitrates et utilisation attendue est, dans leur étude,estimé à 3mmolN/m3 entre P1 et P2. Sur 
ette période, le modèle dé
rit une diminution denitrates pro
he de 
elle observée mais la PN est plus faible que 
elle estimée par Fernandezet al. (2005a).La proportion de mi
rophytoplan
ton, aussi bien en biomasse qu'en 
hlorophylle, desurfa
e (Fig 3.24e et f) au sein de 
es tourbillons est 
omprise entre 10 et 45% et montre uneimportante variabilité temporelle. Cette variabilité apparaît également dans la distributionlatitudinale (Fig 3.11) néanmoins les stru
tures A7 et C4 montrent des valeurs fortes en
omparaison de la moyenne latitudinale pendant le mois d'avril. Les tourbillons C7 et A2présentent, eux, des valeurs 
onstamment inférieures à 30%. Il apparaît que les stru
tures178



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME
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Fig. 3.25 � Evolution des �ux de produ
tion primaire (noir), broutage (rouge), sédimentation(bleu fon
é) et produ
tion de NH4 (vert) dans les tourbillons C4 et A7les plus ri
hes en nitrates montrent également une forte proportion de diatomées, au regarddes eaux environnantes. Ces résultats sont en a

ord ave
 l'hypothèse selon laquelle 
esorganismes seraient �opportunistes� 3 (Claustre et al. 2005).Comme en moyenne sur le domaine, la produ
tion 
ommunautaire nette indique, dansles tourbillons, un système dominé par l'autotrophie (Fig 3.24g). C4, A2 et C7 montrentdes évolutions équivalentes ave
 une diminution brutale de la PCN début avril, à la �n dubloom, mais A7, en a

ord ave
 la produ
tion, montre des valeurs beau
oup plus fortes (d'unfa
teur 2) sur une période plus longue.L'étude du fon
tionnement du système au sein des tourbillons C4 et A7 (Fig 3.25) montrede fortes valeurs de produ
tion primaire. Dans le 
as de C4, le �ux de sédimentation apparaîtplus élevé que dans les eaux environnantes (maximum à 11mmolN/m2/j 
ontre 9 pour leseaux ambiantes, Fig 3.13). Dans le 
as de A7, au
une di�éren
e n'apparaît en terme desédimentation en 
omparaison des eaux ambiantes (il faut néanmoins noter que le pi
 desédimentation n'est pas a
hevé à la �n de notre simulation).Il apparaît don
, au vu des rapports entre les �ux biologiques, que la matière organiqueproduite au sein de 
es stru
tures montre une tendan
e plus forte à l'export que dans les3un organisme opportuniste est un organisme qui pro�te de 
onditions favorables (en terme de nutriments,
ompétition..) pour se développer en forte abondan
e179



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiqueseaux environnantes (Fig 3.24).3.1.5 Fon
tionnement de l'é
osystème aux sites des legs 2Dans 
ette se
tion, nous avons mis en éviden
e l'importan
e de la variabilité spatialedes prin
ipaux sto
ks et �ux de l'é
osystème en réponse à la dynamique. Reste à 
omparer,dans la mesure du possible, 
es résultats ave
 les observations e�e
tuées au 
ours des legs2. En e�et, les stations de legs 2 étaient situées en 
ertains points parti
uliers du domainea�n d'y étudier le fon
tionnement de l'é
osystème. Il semble don
 important de 
omparerles résultats du modèle ave
 les données ré
oltées à 
es stations, a�n de réaliser une ébau
hede validation 3D du modèle et de remettre 
es données dans un 
ontexte spatio-temporel.Au 
ours de 
haque 
ampagne, les legs 2 se sont fo
alisés sur les stru
tures lo
alisées dansla partie 
entrale du domaine : le front à 41�N, le tourbillon A1 et les tourbillons C4 et A2.Au moment de P1L2, le modèle dé
rit toujours une forte variabilité méridienne qui setraduit par un gradient S-N de nitrates et un gradient inverse de 
hlorophylle et de biomasse.La produ
tion primaire simulée montre également des valeurs fortes au niveau des tourbillonsC4 et A2 ainsi qu'au niveau de 
ertains �laments (Fig 3.15).La position des quatre sites étudiés à 
ette période est indiquée sur la �gure 3.26.L'étude de la �gure 3.27 révèle que, pour 
ette période, le modèle appro
he relativementbien les valeurs de 
hlorophylle des sites 2 et 3 (
'est à dire du front C4/A2 et de C4). Les
on
entrations aux sites 1 et 4 (A1) sont sous-estimées.Les données de produ
tion nouvelle (S. L'Helguen, 
ommuni
ation personnelle) sont sur-estimées par le modèle au niveau du tourbillon C4 et au bord Est de A2 (où se trouve lesite 2) . La produ
tion dans A1 et A2 (site 1) est assez bien reproduite. La PCN montre desvaleurs fortes aux sites 1, 2 et 3 en 
omparaison du site 4 lo
alisé plus au Nord. A l'ex
eptiondu site 3, la PCN mesurée est reproduite par le modèle.Sur 
ette période, la 
omparaison des résultats produits par l'utilisation de notre mod-èle 
omplexe et de LOBSTER montre des divergen
es prin
ipalement dans l'intensité de la180
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Fig. 3.26 � Position des sites de P1L2 sur un 
hamp de nitrates intégré entre 0 et 100m. Lesisolignes représentent le 
hamp de hauteur dynamique (intervalle=0.2m2s−2). Les valeurspositives sont représentées par des isolignes en traits pleins, les valeurs négatives par destirets. Cette �gure représente la des 
hamps moyens sur la durée du leg (entre le 28 févrieret le 19 mars).

NP, P1L2NP, P1L2

28
Feb

02
Mar

04
Mar

06
Mar

08
Mar

10
Mar

12
Mar

14
Mar

16
Mar

18
Mar

0

2

4

6

8

10

m
m

o
le

N
/

m
2/

d

NP, P1L2

* * *
*

NO3, P1L2NO3, P1L2

28
Feb

02
Mar

04
Mar

06
Mar

08
Mar

10
Mar

12
Mar

14
Mar

16
Mar

18
Mar

0

2

4

6

m
m

m
o

le
N

/
m

3

NO3, P1L2

***
**
* *

*** ****

CHL, P1L2CHL, P1L2

28
Feb

02
Mar

04
Mar

06
Mar

08
Mar

10
Mar

12
Mar

14
Mar

16
Mar

18
Mar

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

1.4

m
g

C
h

l/
m

3

CHL, P1L2

***
*
** ****

**

PCN, P1L2PCN, P1L2

28
Feb

02
Mar

04
Mar

06
Mar

08
Mar

10
Mar

12
Mar

14
Mar

16
Mar

18
Mar

0

20

40

60

80

100

120

140

m
m

o
le

N
/

m
2/

j

PCN, P1L2

*
*

*

*Fig. 3.27 � Evolution temporelle de a) la 
on
entration en nitrates de surfa
e, b) la 
on
entra-tion en 
hlorophylle de surfa
e, 
) la produ
tion nouvelle et d) la produ
tion 
ommunautairenette simulées par le modèle (en trait plein), pendant P1L2 aux stations 1 (
ourbe noire), 2(
ourbe bleue), 3 (
ourbe verte) et 4 (
ourbe rouge), 
omparée aux observations (étoiles) etaux résultats de LOBSTER (
ourbes pointillées).181



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiques
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Fig. 3.28 � Position des sites de P2L2 sur un 
hamp de nitrates intégré entre 0 et 100m. Lesisolignes représentent le 
hamp de hauteur dynamique (intervalle=0.2m2s−2). Les valeurspositives sont représentées par des isolignes en traits pleins, les valeurs négatives par destirets. Cette �gure représente la des 
hamps moyens sur la durée du leg (entre le 17 avril etle 3 mai).produ
tion nouvelle et du f-ratio (qui entraîne un dé�
it de nitrates dans notre modèle ausite 1). Les é
arts dans la 
on
entration en 
hlorophylle tendent à s'atténuer au 
ours du legsauf pour le site 4.Pendant P2L2, le modèle montre un gradient S-N de nitrates, de 
hlorophylle et deprodu
tion primaire ainsi qu'une a
tivité plus faible dans C4, A4 et A2 que dans les eauxambiantes. De plus, 
ertains fronts montrent une a
tivité importante au regard des eauxambiantes.La position des quatre sites étudiés à 
ette période est indiquée sur la �gure 3.28.Les données ne montrent pas, d'une manière générale, un épuisement de nitrates desurfa
e aussi marqué que 
elui simulé par le modèle.Comme montré dans les résultats pré
édents, l'utilisation de nitrates en surfa
e simuléepar le modèle est supérieure aux observations. Cela 
onduit à une sous-estimation globalede la 
on
entration en nitrates de surfa
e pendant P2. Ce défaut s'applique sur tous les sitesindi�éremment. A l'ex
eption notable du site 4, 
'est également le 
as de la 
hlorophylle de182
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Fig. 3.29 � Evolution temporelle de a) la 
on
entration en nitrates de surfa
e, b) la 
on
entra-tion en 
hlorophylle de surfa
e, 
) la produ
tion nouvelle et d) la produ
tion 
ommunautairenette simulées par le modèle (en trait plein), pendant P2L2 aux stations 1 (
ourbe noire), 2(
ourbe bleue), 3 (
ourbe verte) et 4 (
ourbe rouge), 
omparée aux observations (étoiles) etaux résultats de LOBSTER (
ourbes pointillées).surfa
e. La produ
tion nouvelle et la PCN sont sous-estimés pour les sites 1 et 2 (A2 et C4).Les sites 3 et 4 sont mieux reproduits.Ces résultats indiquent que le modèle �anti
iperait� la diminution de l'a
tivité biologiqueet le passage à un fon
tionnement plus hétérotrophe dans les tourbillons A2 et C4. Ce quis'a

orde ave
 la 
onstatation que le modèle sur-estimait la produ
tion nouvelle, dans 
esstru
tures, pendant P1L2.La 
omparaison ave
 LOBSTER montre une produ
tion nouvelle et une 
on
entration ennitrates systematiquement dé�
itaire pour notre modèle. Il en est de même pour la 
hloro-phylle sauf pour le site 4 (A1).Globalement, la 
omparaison ave
 les données et le modèle LOBSTER montre une pro-183



3.1 Distribution des tra
eurs et �ux biogéo
himiquesdu
tion nouvelle trop forte au 
ours de P1L2 
ela se traduit par une utilisation rapide desnitrates qui entraîne un a
hèvement pré
o
e du bloom 
ar la 
ou
he de surfa
e n'est plussu�samment réalimentée après la strati�
ation de la 
olonne d'eau. La sous-estimation desnitrates de surfa
e et de la produ
tion nouvelle au 
ours de P2L2 est également visible ave
l'utilisation du modèle LOBSTER. Lévy et al. (2005b) suggèrent que 
e défaut provientd'une sous-estimation de la MLD par le modèle en situation de vents intenses et de ré
hauf-fement de la 
olonne d'eau (défaut attribué à l'utilisation d'un modèle de mélange verti
alturbulent, Mellor et Blumberg, 2004).
Par ailleurs, les 
hoix d'initialisation que nous avons fait limitent la variabilité spatialeau début de notre simulation en terme de biomasse des di�érents organismes et en terme destru
turation des populations phytoplan
toniques. Or 
ette variabilité peut être importante,à mésoé
helle, en hiver (Popova et al., 2002) et se propager dans le temps (
ompte tenu dela �mémoire des tourbillons�).
Outre la stru
ture de leur réseau trophique (stru
ture qui ave
 une paramétrisationadéquate n'entraîne que de faibles di�éren
e en terme de produ
tion et d'export (Mémeryet al., en préparation)), la prin
ipale di�éren
e entre 
es deux modèles provient des péri-odes qu'ils avaient pour obje
tifs de reproduire et en fon
tion desquelles ont été adaptéesles paramétrisations. Notre modèle a été paramétrisé dans le but de pouvoir reproduirede manière satisfaisante l'ensemble du 
y
le annuel de l'é
osystème au sein du domainePOMME. Comme nous l'avons vu, dans la partie 1 
onsa
rée à 
ette étude, les prin
ipalesdi�
ultés de simulation provenaient de la reprodu
tion des sto
ks et �ux observés en 
on-ditions hivernales. C'est 
e qui a 
ontraint le 
hoix de notre set de paramètres. Le modèleLOBSTER, en revan
he, a été paramétrisé spé
i�quement pour reproduire la période print-anière et ne permet pas de simuler un 
y
le annuel réaliste.La paramétrisation est don
 un 
ompromis entre le degré de réalisme à une période donnéeet la durée de la simulation. 184



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME3.1.6 SynthèseEn plus d'une variabilité saisonnière bien marquée, les 
on
entrations et �ux simulés parle modèle présentent une forte variabilité spatiale. Cette distribution des tra
eurs et des�ux biologiques s'organise à di�érentes é
helles (dé
rites i
i 
omme la grande, la méso et lasubméso é
helles).A grande é
helle, ils sont 
ontraints par la répartition de la profondeur hivernale de
ou
he de mélange. Elle détermine à la fois le mélange verti
al des tra
eurs ainsi que ladistribution de lumière et de nutriments, 
onditionnant don
 les limitations de PP. Cela
ontraint l'intensité des �ux d'entrée de matière dans le système et leur variation temporelle.Au sein du système, l'intensité de l'ensemble des �ux est alors a�e
tée. Néanmoins, l'équilibreentre les �ux au sein du système ne varie pas de manière importante ave
 la latitude.A moyenne é
helle, les tourbillons sont partiellement isolés des eaux ambiantes. Certainsprésentent également de faibles MLD hivernales et sont relativement isolés de la subsurfa
e.Ces parti
ularités dynamiques entraînent un dé
len
hement pré
o
e du bloom dans 
es stru
-tures, à l'origine d'un fort 
ontraste ave
 les eaux environnantes. Compte tenu de l'isolementde 
es masses d'eau, 
e 
ontraste est 
onservé durant toute la durée de la simulation. La dis-tribution des 
ara
téristiques biogéo
himiques au sein de 
es stru
tures résulte de l'histoiredes masses d'eau.Par ailleurs, l'existen
e de gradients de MLD à sub-mésoé
helle entraîne une variabilité dela PP ainsi que des 
on
entrations de phytoplan
ton à 
ette é
helle. Cette variabilité répondà des apports lo
alisés de nutriments ainsi qu'au mélange des organismes sur la verti
ale. A
ette é
helle, les organismes peuvent également être soumis à un transport sur l'horizontale.Contrairement à la mésoé
helle, la distribution des tra
eurs à 
ette é
helle apparaît liéeuniquement à la dynamique lo
ale instantanée.A 
es trois é
helles spatio-temporelles, la dynamique parti
ipe au 
ontr�le de la PP àtravers la disponibilité en nutriments et en lumière. Ces trois é
helles ont une in�uen
e fortesur la distribution de la PP mais 
ette in�uen
e varie au 
ours du 
y
le saisonnier.Nous avons également mis en éviden
e une variation de la stru
turation du phytoplan
tonen réponse au di�érentes é
helles. On note un gradient S-N de la proportion de diatomées185



3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et la stru
turation de l'é
osystèmedans la 
hlorophylle de surfa
e. Les tourbillons montrent une proportion de diatomées 
or-rélée à la quantité de nitrates qu'ils 
ontiennent. Des variations de la stru
turation phyto-plan
tonique apparaissent également, de manière plus limitée, au niveau des �laments.3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et lastru
turation de l'é
osystèmeAu 
ours de la se
tion pré
édente nous avons montré que les 
hamps de tra
eurs et de�ux s'organisaient selon di�érentes é
helles spatio-temporelles sous l'in�uen
e des pro
essusdynamiques.Cha
une de 
es é
helles agit à travers di�érents phénomènes physiques : il faut tenir
ompte du fait que� l'in�uen
e de la grande é
helle se fait prin
ipalement à travers le phénomène de 
on-ve
tion hivernale� la moyenne é
helle agit par un phénomène d'isolement adve
tif horizontal (Provenzaleet al., 1999) ainsi que par une strati�
ation dé
alée en 
omparaison des eaux ambiantes(Klein et Hua, 1988 ; Townsend et al., 1994).� la petite é
helle montre des �
heminées� d'adve
tion verti
ale lo
alisées au niveau des�laments (Lévy et al., 2001 ; Lévy et Klein, 2004) et de forts gradients de MLD.Ces phénomènes ont été mis en éviden
e dans la se
tion 
onsa
rée aux transports de tra
eurs
onservatifs. L'ensemble de 
es pro
essus agit sur la distribution de l'a
tivité biologique àtravers 
elle de deux éléments limitants de la PP : la lumière et les nutriments (Lévy, soumiset référen
es internes).Nous 
her
hons à quanti�er les di�érentes é
helles de variabilité en fon
tion du temps età savoir quel 
ontr�le elles exer
ent. Pour 
haque é
helle, nous étudions les pro
essus mis enjeu et leur importan
e relative sur les éléments limitants.3.2.1 Analyse spe
traleDans le but d'étudier la 
ontribution des di�érentes é
helles spatiales dans la distributiondes variables biogéo
himiques, nous appliquons une transformation 2D de Fourier à 
haque186



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME
hamp de variable. Cette transformation 
onsiste à dé
omposer le 
hamp 2D en un spe
trede densité en lien ave
 le nombre d'onde 4.Pour les é
helles spatiales 
omprises entre la 
entaine et la dizaine de kilomètres, quisont don
 
omprises entre 
elles des tourbillons mésoé
helle et les petites é
helles, les spe
-tres sont représentés par une fon
tion de la forme k−β . k étant le nombre d'onde et la valeurde β 
ara
térisant la distribution spatiale de la quantité étudiée. Le rapport log/log de 
espe
tre permet d'en dé�nir la pente -β . La valeur de 
ette pente permet de 
ara
tériserles é
helles spatiales de distribution des variables étudiées : plus β est petit plus les petitesé
helles sont énergétiques. L'étude de l'évolution temporelle de 
ette pente dé
rit la variationde l'importan
e des di�érentes é
helles en fon
tion du temps.Plusieurs études ont montré que le spe
tre du phytoplan
ton n'était pas 
onstant maisqu'il variait, d'après des données in situ et satellitaires, entre des valeurs de k−1 et k−3(Gower et al., 1980 ; Yoder et al., 1993 ; Washburn et al., 1998 ; Martin et Srokosz, 2002).Ce spe
tre est partiellement dû au forçage par la dynamique (Abraham et al., 2000) maisle phytoplan
ton ne se distribue pas 
omme un tra
eur purement 
onservatif 
e qui im-plique que des fa
teurs biologiques in�uen
ent également son spe
tre (Abraham et al., 1998 ;Abraham et Bowen, 2002 ; Martin et al., 2002 ; Franks, 2005). Selon l'é
helle 
onsidérée,les pro
essus mis en jeu varient. La 
omparaison de l'évolution des pentes des spe
tres duphytoplan
ton, d'éléments nutritifs, de la MLD et du zooplan
ton permet de déterminer, enfon
tion du temps, quelles sont les é
helles de variabilité du phytoplan
ton et des élémentsqui 
ontr�lent son développement.Lévy et al. (2005a) ont montré la forte 
ontrainte exer
ée par les limitations par lesnutriments et la lumière sur la distribution méridienne de la 
hlorophylle et son évolutionsaisonnière. Les études 1D et 3D réalisées au 
ours de 
e travail ont également montré que ladisponibilité en lumière (à travers la MLD) et en nutriments sont deux fa
teurs qui 
ontr�lent4le nombre d'onde traduit le nombre d'os
illations d'une onde par unité de longueur. L'unité de 
ettegrandeur est radian/s. Elle est inversement proportionnelle à la longueur d'onde et s'é
rit k= 2π

λ
où λ est lalongueur d'onde 187



3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et la stru
turation de l'é
osystème
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Fig. 3.30 � Evolution temporelle de la pente du spe
tre 2D de Fourier pour les nitrates, lephytoplan
ton, le zooplan
ton et la MLD sur les 100 premiers mètres de la 
olonne d'eau.Tirets=MLD, 
ourbe noire= phytoplan
ton, 
ourbe verte= NO3, 
ourbe rouge=zooplan
ton.l'évolution temporelle et la distribution de la produ
tion primaire.La �gure 3.30 montre l'évolution des pentes de la MLD, des nitrates et du phytoplan
-ton sur les 100 premiers mètres de la 
olonne d'eau. L'évolution des pentes pendant les 10premiers jours de la simulation 
orrespond à une phase d'ajustement par rapport à l'initial-isation.La 
orrelation entre les pentes du phytoplan
ton et de la MLD puis des nitrates dé
ritl'évolution temporelle des limitations auxquelles est soumise la PP. La pente du phytoplan
-ton intégré est pro
he de 
elle de la MLD jusqu'à début avril, ensuite la pente augmente ettend à se rappro
her de 
elle des nitrates. Cette évolution semble 
orrespondre à la transi-tion d'un régime fortement dépendant de la MLD (et don
 de la lumière) vers une limitationpar les nutriments lorsque la 
olonne d'eau est strati�ée à travers l'ensemble du domaine.Les �u
tuations des pentes de 
es variables au 
ours du temps indique une évolution del'in�uen
e relative des di�érentes é
helles spatio-temporelles.Ces analyses indiquent que les distributions du phytoplan
ton et des nutriments montrentune dépendan
e variable aux é
helles spatiales en fon
tion du temps. Cette évolution n'estpas le seul fait de forçages dynamiques mais également de pro
essus biologiques.Les pentes de spe
tres des di�érents groupes phytoplan
toniques montrent une évolution188



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME
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Fig. 3.31 � Evolution temporelle de la pente du spe
tre 2D de Fourier des trois 
lassesphytoplan
toniques (diatomées en trait plein, �agellés en pointillés et pi
oplan
ton en tirets)très similaire qui met ainsi en éviden
e une 
ontribution identique des di�érentes é
helles àleur répartition spatiale (Figure 3.31)et don
 une dépendan
e équivalente des trois groupesaux di�érents fa
teurs de 
ontr�le.3.2.2 Fa
teurs limitants de la produ
tion primaire, é
helles de vari-abilité et pro
essus physiques asso
iés3.2.2.1 R�le de la dynamique sur la limitation par la lumière : distribution dela MLDEn moyenne, la disponibilité en lumière 
ontraint la répartition du phytoplan
ton audébut de notre simulation.C'est la profondeur de la 
ou
he de mélange qui détermine en grande part la disponibilitéen lumière pour le phytoplan
ton. En e�et, 
onsidérant que les 
ellules sont mélangées ausein de 
ette 
ou
he, nous 
onsidérons un PAR moyen (qui représente la somme de la lumièredisponible à 
haque niveau verti
al divisée par la profondeur) sur la 
ou
he de mélange.Dans le 
as de notre domaine d'étude, on ne 
onstate pas de variabilité à mésoé
helleaussi importante que dans les zones de 
onve
tion profonde en Méditerranée (Lévy et al.,1998), néanmoins on observe des é
arts de MLD de l'ordre de 50m entre 
ertains tourbillonset les eaux environnantes, en hiver et au 
ours de la strati�
ation. C'est le 
as, en parti
ulier189



3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et la stru
turation de l'é
osystèmeau sein des stru
tures C4, A4 et C7 (qui présentent des MLD inférieures à 
elles eaux am-biantes) et du tourbillon A7 (qui montre une MLD plus importante que les eaux ambiantes).Dans les stru
tures où la MLD hivernale était faible, le bloom a débuté pré
o
ément. Enrevan
he, dans A7 le bloom démarre plus tardivement que dans les eaux environnantes (voirse
tion 3.1.3 page 160). L'isolement relatif des tourbillons se traduit par une �mémorisation�de 
es 
ontrastes initiaux. Cela entraîne l'existen
e simultanée de di�érentes étapes du bloomà travers le domaine. Ces observations ont également été faites par Karras
h et al. (1996) etTownsend et al. (1994), en Atlantique Nord.La variabilité de la MLD est surtout visible à sub-mésoé
helle, au niveau des frontsséparant deux tourbillons. Ainsi, au 11 mars, on observe un gradient de 50 à 160m deprofondeur sur une distan
e de 20km entre le bord du tourbillon (C4) et le front (Fig 2.11).A 
ette même date, il est à noter que 
es fronts et don
 
es maxima de MLD 
oïn
identave
 des minima de phytoplan
ton malgré une 
on
entration en nitrates non limitante (Fig3.15). Le phytoplan
ton est don
 soumis à une limitation de produ
tion du fait du mélangesur une profondeur importante. Les faibles valeurs de pente des spe
tres de MLD et dephytoplan
ton, au 
ours du mois de mars, (Fig 3.30) attestent de l'in�uen
e de la petiteé
helle sur la distribution de la MLD et du phytoplan
ton à 
ette période. A 
ette é
helle,les variations de la MLD in�uent instantanément sur la produ
tion, elles ne sont pas �gardéesen mémoire� 
omme dans le 
as des tourbillons.La variabilité de la MLD montre une évolution saisonnière. Elle est plus faible à partir dela �n de la strati�
ation. Lo
alement au
un gradient important n'apparaît plus au niveau desfronts à partir de �n mars (Fig 2.11). Le r�le de la MLD sur la distribution du phytoplan
tondevient alors se
ondaire.3.2.2.2 R�le de la dynamique dans la distribution des nutrimentsLa disponibilité en nutriments est un fa
teur de limitation de la produ
tion primaire dontl'in�uen
e varie au 
ours du temps (voir se
tion 3.2.1 page 186). Le but de 
ette se
tion estde déterminer quels sont les pro
essus dynamiques qui agissent sur 
ette disponibilité, leurévolution dans le temps et les é
helles spatiales asso
iées.190
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Fig. 3.32 � a) Evolution temporelle de la profondeur de la 
ou
he produ
tive, en moyenne surle domaine b) Evolution temporelle des �ux de nitrates au sein de la 
ou
he produ
tive, enmoyenne sur le domaine. Flux total (trait plein), �ux adve
tif total (-verti
al et horizontal-pointillés), �ux di�usif verti
al (tirets 
ourts) et �ux biologiques (tirets + pointillés).
La �gure 3.32b dé
rit l'évolution temporelle, en moyenne sur le domaine, des �ux denitrates au sein de la 
ou
he euphotique, ou plus pré
isément dans la 
ou
he au sein delaquelle évoluent les 
ellules phytoplan
toniques, et ou la produ
tion primaire est non nulle,que nous appelerons �
ou
he produ
tive�. Cette 
ou
he produ
tive évolue en fon
tion dutemps (Fig 3.32a), elle 
orrespond à la 
ou
he de mélange si 
elle-
i est supérieure à la
ou
he euphotique, sinon il s'agit de la 
ou
he euphotique.Il apparaît que le �ux total de nitrates dans 
ette 
ou
he est globalement négatif toutau long de la simulation, 
ela s'explique prin
ipalement par le fait que les �ux biologiquesreprésentent une utilisation des nitrates par le phytoplan
ton et don
 une perte pour le
ompartiment des nutriments. L'importan
e des �ux biologiques n'est que peu 
ompensée parles �ux dynamiques (adve
tion et di�usion). En parti
ulier, la di�usion verti
ale n'intervientsur le �ux de nitrates qu'au début de la simulation, quand la 
ou
he de mélange est plusprofonde que la 
ou
he euphotique. A partir du 20 mars, seule l'adve
tion joue un r�le dansle transport de nitrates au sein de la 
ou
he produ
tive. Bien que la su

ession des �ux soitla même, 
ette analyse diverge de 
elle réalisée suite à l'ajout de tra
eurs 
onservatifs en191



3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et la stru
turation de l'é
osystèmesub-surfa
e (voir expérien
e 2, se
tion 2.2.2.2 page 132) 
ar la profondeur 
onsidérée di�ère(respe
tivement, une profondeur 
onstante de 90m et la profondeur variable de la 
ou
heprodu
tive).Au sein de la 
ou
he produ
tive, les �ux dynamiques ne 
ompensent pas, en moyenne,l'utilisation des nitrates par les produ
teurs primaires sur le domaine d'étude. Cela signi�eque pendant notre période d'étude, la quantité de nitrates présente dans 
ette 
ou
he seraitprin
ipalement due au mélange hivernal 
omme le suggèrent Lévy et al. (2005a) et Williams etal. (2000) et qu'elle diminue à partir de la strati�
ation printanière. Néanmoins, l'adve
tionest à l'origine d'un transport globalement positif jusqu'à mi-avril puis transitoirement �navril et mi-mai. Ces apports de nitrates permettent un approvisionnement transitoire de la
ou
he produ
tive.Cependant, il ne s'agit i
i que d'une étude moyenne sur l'ensemble du domaine. Lo
ale-ment, l'in�uen
e des di�érents pro
essus dynamiques varie.La �gure 3.33 montre les �ux de nitrates pour le sud (a, entre 38.5 et 39.5�N) et le nord(b, entre 43.5 et 44.5�N) du domaine.Au sud du domaine, le transport adve
tif et le mélange des nitrates sont tous les deuxplus importants au début de la simulation. A partir de �n mars, l'intensité des �ux diminue.En parti
ulier, le mélange verti
al est pro
he de zéro du fait de la strati�
ation. A partirde mi-avril la 
onsommation de nitrates du fait de l'a
tivité biologique est également faibleet les variations des �ux totaux au sein de la 
ou
he produ
tive sont 
onduites par les �uxadve
tifs.Au nord du domaine, au 
ontraire, les �ux sont pro
hes de zéro au début de la simulationquand les nitrates sont répartis de manière homogène sur une profondeur importante et quela PP est limitée par la disponibilité en lumière. L'intensité de l'adve
tion varie fortementau long de la simulation alors que les �ux di�usifs sont 
onstamment pro
hes de zéro.L'expérien
e 2 réalisée à l'aide de tra
eurs 
onservatifs ne révélait pas d'apport adve
-tif important au nord du domaine (Fig 2.19). Cette di�éren
e provient de la profondeur
onsidérée et du pro�l verti
al de tra
eur.Il apparaît don
 que, à grande é
helle, l'intensité et la répartition temporelle des �ux192
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b)Flux de nitrates dans la couche productive, 38.5-39.5N
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c) Profondeur de la couche productive, 43.5-44.5N d) Flux de nitrates dans la couche productive, 43.5-44.5Nd) Flux de nitrates dans la couche productive, 43.5-44.5N
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d) Flux de nitrates dans la couche productive, 43.5-44.5N

Fig. 3.33 � Evolution temporelle de la profondeur de la 
ou
he produ
tive et des �ux denitrates au sein de 
ette 
ou
he. (a et b) Au sud (entre 38.5 et 39.5�N) et (
 et d) au nord(entre 43.5 et 44.5�N) du domaine. Flux total (trait plein), �ux adve
tif total (pointillés),�ux di�usif verti
al (tirets 
ourts) et �ux biologiques (tirets + pointillés).
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3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et la stru
turation de l'é
osystèmevarient.L'étude d'un tra
eur purement 
onservatif introduit en subsurfa
e (expérien
e 2) nous amontré que 
ertains tourbillons se distinguaient par la pauvreté de leurs eaux de surfa
e entra
eur (Fig 2.17). C'est à dire que les eaux de 
es tourbillons sont fortement isolées de lasubsurfa
e et don
 des eaux plus ri
hes en nitrates.En plus de 
et apport 
onve
tif réduit, la dynamique mésoé
helle in�uen
e égalementla quantité de nitrates dans la 
ou
he euphotique à travers la déformation des isolignesdes 
hamps de sels nutritifs. Déformation vers le haut pour les stru
tures 
y
loniques, quiaugmente la quantité de nitrates disponibles dans la 
ou
he euphotique (M
Gilli
uddy etRobinson, 1997). Néanmoins, l'apport isopy
nal de nutriments ne se prolonge que si le tour-billon se dépla
e ou s'il interagit ave
 d'autres stru
tures (M
Gilli
uddy et al., 1995 ; Martinet Pondaven, 2003). Dans notre étude, les tourbillons sont déjà formés et peu mobiles, lesapports de nitrates ne sont alors pas 
ontinus. Les nutriments sont alors progressivementutilisés pour la PP.La dynamique mésoé
helle implique don
 une variabilité à la fois horizontale et verti
alede la distribution des nitrates. Distribution qui évolue dans le temps.Bien qu'elles agissent de manière dis
ontinue tout au long de la simulation, l'in�uen
e desé
helles �lamentaires sur les 
on
entrations en nitrates n'est visible sur 
es graphiques qu'àpartir du moment où les eaux de surfa
e s'appauvrissent. Ainsi, la remontée de nitrates deseaux de subsurfa
e, plus ri
hes, à travers les pro
essus de di�usion et adve
tion verti
alespermet de maintenir une produ
tion primaire au niveau de 
ertains fronts. C'est le 
as, àla date du 10 avril, du front séparant A2 et C7 (Fig 3.17). Ces eaux ri
hes en nutrimentsprovenant de la subsurfa
e sont ensuite mélangées ave
 les eaux ambiantes.Les apports verti
aux de nitrates ont don
 une in�uen
e inégale selon les é
helles 
on-sidérées. A travers l'ensemble du domaine, les transports verti
aux de nitrates ne semblentavoir que peu d'in�uen
e sur l'intensité et la durée du bloom. Les stru
tures mésoé
hellesmodi�ent l'apport 
onve
tif de nitrates, par leur a
tion sur la strati�
ation, et entraînent une194



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMMEdéformation des isolignes de sels nutritifs. Au niveau lo
al, l'adve
tion verti
ale de nitratesentraîne des pat
hs de produ
tion qui sont ensuite transportés sur l'horizontale. Martin et al.(2002) ont montré qu'une telle répartition hétérogène des remontées de nutriments et la dy-namique horizontale asso
iée pouvait in�uer largement sur l'intensité de la PP. Néanmoins,dans notre domaine d'étude, les vitesses d'adve
tion verti
ale et les zones d'upwelling sontréduites 
e qui limite leur importan
e sur la PP.De plus, l'analyse spe
trale étudiée pré
édemment a montré que la distribution du phy-toplan
ton ne suivait pas 
onstamment 
elle des nitrates. L' in�uen
e de la disponibilité ennutriments devient forte lorsque les eaux s'appauvrissent et que les nutriments deviennentl'élément limitant de la PP. C'est le 
as à la �n de la simulation. C'est à 
ette période queles apports dynamiques de nitrates même s'ils sont d'intensité réduite ont l'in�uen
e la plusvisible.3.2.3 R�le de l'adve
tion et de la strati�
ation dans la distributionde la produ
tion primaireA méso et sub-méso é
helle, les disponibilités en nutriments et en lumière sont 
ontraintespar l'adve
tion et la distribution de la strati�
ation (voir se
tions 1 page 107 et 3.2 page 186).A�n de d'étudier l'impa
t de 
es é
helles spatio temporelles sur la produ
tion primaire et pluspré
isément de déterminer la part prise par l'adve
tion et la distribution de la strati�
ationdans la variabilité de la PP et par la même d'en quanti�er l'in�uen
e, nous avons réalisé, sur labase de la 
on�guration régionale OPA, deux simulations di�érentes : la première ne prenantpas en 
ompte les pro
essus d'adve
tion sur les transports de tra
eurs biogéo
himiques et lase
onde négligeant tout phénomène d'adve
tion y 
ompris sur les tra
eurs dynamiques.Ces deux simulations ont été réalisées à l'aide du modèle OPA régional a�n de pouvoirêtre 
omparées à la simulation standard dé
rite pré
édemment.3.2.3.1 Simulation sans adve
tion des tra
eurs biogéo
himiquesL'étude des grandeurs dynamiques au sein de la zone POMME a indiqué que les pro
es-sus d'adve
tion dans 
e domaine s'observaient prin
ipalement à petite é
helle. Cette étude195



3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et la stru
turation de l'é
osystèmevise à en quanti�er l'in�uen
e sur la PP en moyenne et régionalement.Cette simulation s'appro
he de la 
on�guration 1D utilisée dans la première partie de 
ettethèse. C'est à dire, une MLD dépendante de la dynamique 3D de la zone d'étude mais destra
eurs passifs soumis à la seule di�usion verti
ale.En moyenne sur le domaine, la 
omparaison des résultats, en terme de quantité de tra
eurset �ux de produ
tion, de la simulation dépourvue d'adve
tion montre assez peu de di�éren
esave
 la simulation de référen
e (Fig 3.34). En terme de nitrates et de 
hlorophylle, les dif-féren
es entre la simulation ave
 (traits pleins) et sans adve
tion (traits pointillés) montredes é
arts réduits qui apparaissent dés le début de la simulation pour les nitrates mais seule-ment après plusieurs semaines pour la 
hlorophylle (à partir du 20 mars). Les tendan
es desdi�érents tra
eurs restent néanmoins les mêmes, en moyenne sur la zone.La modi�
ation de la disponibilité des nutriments azotés n'a que très peu d'in
iden
e surla répartition de la 
hlorophylle dans les trois 
lasses phytoplan
toniques (Fig 3.35).En terme d'évolution, la simulation sans adve
tion de tra
eurs montre une PP plus faibleque la simulation de référen
e à partir du 20 mars (Fig 3.36). Le f-ratio se révèle égalementplus faible en l'absen
e de phénomènes adve
tifs. Cela 
orrespond à une modi�
ation du rap-port entre PN et PR au pro�t 
ette dernière. La produ
tion 
ommunautaire nette montreégalement des valeurs légèrement inférieures à 
elles issues de la simulation de référen
e. Lee-ratio, quant à lui, ne s'é
arte que transitoirement de 
elui de référen
e.En terme de bilan, les �ux de produ
tion moyens au sein du domaine ne présentent,eux aussi, que peu de variations par rapport à une simulation ave
 adve
tion. Le tableau3.2 référen
e les bilans de produ
tion totale, nouvelle et régénérée ainsi que d'export par-ti
ulaire et montre que la produ
tion est d'une manière générale plus faible lorsque l'on neprend en 
ompte que la di�usion verti
ale. La di�éren
e est de l'ordre de 10% pour la PPet la produ
tion exportée. La di�éren
e est plus forte pour la PN que pour la produ
tionrégénérée, 
et é
art peut s'expliquer par une in�uen
e plus importante de l'adve
tion sur les196
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Fig. 3.34 � Comparaison de l'evolution moyenne des 
on
entrations de nutriments et de
hlorophylle pour les simulations de référen
e (traits pleins) et sans adve
tion de tra
eurs(pointillés) ainsi que dynamique (tirets)

197



3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et la stru
turation de l'é
osystème
a) Proportion de microplancton, en chlorophyllea) Proportion de microplancton, en chlorophylle
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Fig. 3.35 � Comparaison de l'evolution moyenne de la répartition de la 
hlorophylle entre les
lasses de taille pour les simulations de référen
e (traits pleins) et sans adve
tion de tra
eurs(pointillés) ainsi que sans adve
tion dynamique (tirets). Barre horizontale = données de P2Leg 1, Croix = données de Leg 2 obtenues par HPLC, Cer
les = données de Leg 2 obtenuespar �ltration
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Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
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Fig. 3.36 � Comparaison de l'evolution moyenne des �ux de a) produ
tion primaire, b)f-ratio, 
) produ
tion 
ommunautaire nette et d) e-ratio pour les simulations de référen
e(traits pleins) et sans adve
tion de tra
eurs (pointillés) et dynamique (tirets)
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3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et la stru
turation de l'é
osystèmeTab. 3.2 � bilans de produ
tion totale, nouvelle et régénérée ainsi que d'export parti
u-laire (à 200m de profondeur) pour les simulations ave
 et sans adve
tion de tra
eurs (enmmolN/m2/j) PP PN PR PESimulation standard 7.997 3.791 4.206 3.805Simulation sans adve
tion de tra
eurs 7.222 3.349 3.873 3.425E
art par rapport à la simulation standard -9.7% -11.7% -7.9% -10%Simulation sans adve
tion dynamique 5.572 2.365 3.207 2.574E
art par rapport à la simulation standard -30.3% -37.6% -23.8% -32.3%
a) Evolution de la profondeur de la couche productivea) Evolution de la profondeur de la couche productive
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Fig. 3.37 � Comparaison de l'évolution moyenne a) de la profondeur de la 
ou
he produ
tiveet b) des �ux di�usifs verti
aux de NO3 pour la simulation de référen
e (trait plein) et sansadve
tion de tra
eurs (pointillés) et dynamique (tirets)apports verti
aux de nitrates que sur 
eux de l'ammonium.La �gure 3.37 montre un �ux di�usif de nitrates légèrement plus fort, sur l'ensemble dudomaine, pour une simulation sans adve
tion de tra
eurs. Cet é
art s'explique par l'étab-lissement d'un gradient de nitrates entre surfa
e et subsurfa
e plus important suite à lasuppression de l'adve
tion. Cette augmentation de gradient provoque une augmentation dela di�usion verti
ale de nitrates.Le dé�
it de nitrates observé est don
 le seul fait de la suppression de l'adve
tion. Le �uxdi�usif entraînant une légère �
ompensation� de 
e dé�
it.200



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME
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Fig. 3.38 � Comparaison de l'evolution de la pente du spe
tre 2D de Fourier pour le phy-toplan
ton en intégré (sur les 100 premiers mètres de la 
olonne d'eau), en moyenne sur ledomaine pour les simulations de référen
e (trait plein) ainsi que sans adve
tion de tra
eurs(pointillés) et dynamique (tirets)L'analyse spe
trale des distributions horizontales (Fig 3.38) montre des pentes de phyto-plan
ton (aussi bien en surfa
e qu'en intégré) légèrement plus fortes que dans l'analyse de lasimulation de référen
e au 
ours du mois de mars. Cette analyse s'a

orde ave
 l'étude desapports de nitrates au sein de la 
ou
he produ
tive qui montre une intensité plus forte del'adve
tion au début de la simulation. Par 
ontre, après la strati�
ation, les pentes des deuxsimulations se rappro
hent, l'adve
tion de tra
eurs semble jouer un r�le moins importantdans la distribution du phytoplan
ton.Il ne s'agit i
i que d'une étude moyenne. L'évolution selon la latitude montre des dif-féren
es plus marquées, entre les deux simulations, pour les latitudes les plus basses (sous41.5�N) ave
 une diminution plus rapide des quantités intégrées de nitrates, le minimum étantatteint aux alentours du 20 mars à 38.5�N et 
onservé jusqu'à �n mai. Cela se traduit parune PP de plus faible amplitude et plus 
ourte (Fig 3.40). Cette 
omparaison montre que, à
es latitudes, les apports de nutriments par l'adve
tion sont non négligeables. Ils permettentd'entretenir une produ
tion primaire printanière plus longtemps et plus intensément. Auxhautes latitudes, le dé�
it en nitrates est moindre. il a�e
te à peine l'intensité du bloom.201
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Fig. 3.39 � Comparaison de l'évolution régionale aux latitudes 38.5 (
ourbe noire), 40.5(
ourbe bleue), 42.5 (
ourbe verte) et 44.5�N (
ourbe rouge) de la quantité de NO3 pourles simulation de référen
e (traits pleins) ainsi que sans adve
tion de tra
eurs (pointillés) etdynamique (tirets)Cette di�éren
e entre les régions du domaine tient au fa
teur limitant ou non des nitratessur la PP. Cette variabilité régionale 
orrobore les observations que nous avions faites dansla se
tion pré
édente : l'in�uen
e des apports verti
aux de nutriments par l'adve
tion estd'autant plus importante que les eaux de surfa
e sont pauvres en nutriments.L'adve
tion verti
ale des tra
eurs a une in�uen
e sur la PP réduite en moyenne sur lazone mais présente un e�et variable selon la latitude et la saison.L'adve
tion ne semble pas in�uer sur l'évolution de la répartition méridienne entre lesdi�érents groupes phytoplan
toniques ni en surfa
e ni en intégré (non montré).3.2.3.2 Simulation sans adve
tion dynamique : in�uen
e de l'adve
tion sur laMLD et la dynamique asso
iéeNous avons réalisé une simulation dépourvue de toute adve
tion. Cela 
onsiste à sup-primer à la fois l'adve
tion des tra
eurs passifs et 
elle des tra
eurs dynamiques (tempéra-ture, salinité). Dans 
es 
onditions, les 
ara
téristiques dynamiques de notre zone d'étuden'évoluent plus que sous l'a
tion des forçages atmosphériques.202
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Fig. 3.40 � Comparaison de l'évolution régionale (aux latitudes 38.5, 40.5, 42.5 et 44.5�N)de la PP pour les simulation de référen
e (traits pleins) ainsi que sans adve
tion de tra
eurs(pointillés) et dynamique (tirets)

203



3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et la stru
turation de l'é
osystème
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Fig. 3.41 � Comparaison de l'évolution de la MLD moyenne pour des simulations ave
 (traitplein) et sans (tirets) adve
tion dynamique, en
adrée des valeurs minimum et maximumCette 
on�guration s'apparente à une 
on�guration à une dimension dynamique. Elle apour but de déterminer l'in�uen
e de la strati�
ation aux é
helles petite et moyenne sur lefon
tionnement de l'é
osystème plan
tonique.L'adve
tion in�uen
e la MLD et détermine ses é
helles de répartition, notamment savariabilité à petite et moyenne é
helle. I
i, la MLD est uniquement déterminée par les �uxde 
haleur. Nous observons don
 une forte di�éren
e dans la répartition de 
ette profondeursur le domaine en fon
tion du temps par rapport à notre simulation de référen
e (Fig 3.41).Au niveau global, la 
olonne d'eau se strati�e légèrement plus rapidement que dans le 
asde la simulation de référen
e. A partir de �n mars, la MLD moyenne est très faible ave
une varian
e réduite (Fig 3.41). Comparée à 
elle d'une simulation in
luant les phénomènesd'adve
tion, la MLD montre i
i une variabilité qui émerge prin
ipalement à grande é
helle(Fig 3.42). De fait la suppression de l'adve
tion réduit drastiquement la dynamique à sub-mésoé
helle et l'isolement des tourbillons à mésoé
helle.Comme nous l'avons vu dans une se
tion pré
édente, la MLD prend une importan
e nonnégligeable à la fois dans le transport des nutriments et le mélange des 
ellules phytoplan
-toniques sur la profondeur, 
'est à dire sur la lumière disponible pour la PP. Les di�éren
esobservées entre les deux simulations entraînent don
 une modi�
ation, à la fois de l'intensité204
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Fig. 3.42 � Evolution de la pente du spe
tre 2D de Fourier pour le phytoplan
ton (
ourbenoire), la MLD (tirets), les nitrates (
ourbe verte) et le zooplan
ton (
ourbe rouge) sur les100 premiers mètres de la 
olonne d'eau, en moyenne sur le domaine pour la simulation sansadve
tion dynamiqueet de la répartition des �ux de produ
tion sur notre domaine d'étude.Au niveau global, en surfa
e, le bloom printanier montre, dans une 
on�guration sansadve
tion dynamique, une intensité plus faible en terme de quantité de 
hlorophylle que 
ellesans adve
tion de tra
eurs (ave
 un é
art maximum de 0.5 mgChl/m3en surfa
e par rapportà la simulation de référen
e) à partir de �n mars (Fig 3.34
). Cet é
art semble i
i s'expliquerpar la di�éren
e de quantité de nitrates disponibles dans la 
ou
he de surfa
e (ave
 un é
artpouvant atteindre 1 mmolN/m3 par rapport à la simulation ave
 adve
tion, 3.34a).Paradoxalement, les quantités intégrées (dans les 100 premiers mètres de la 
olonne d'eau)de nitrates et de 
hlorophylle (Fig 3.34b et d) montrent une réponse positive à la suppressionde l'adve
tion ; à partir de �n mars pour les nitrates et de �n avril pour la 
hlorophylle.Jusqu'à 
es dates, la quantité intégrée de nitrates est inférieure à 
elle issue de la simulationde référen
e. La quantité intégrée de 
hlorophylle également, à l'ex
eption d'une 
ourtepériode au début de la simulation (jusqu'à mi-mars). La quantité de NO3 diminue moinsvite que dans la simulation de référen
e. La question est de savoir si le surplus de nitratesest dû, i
i, à un apport plus important de NO3 en provenan
e des 
ou
hes de subsurfa
e ou205



3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et la stru
turation de l'é
osystèmed'une rétroa
tion de l'a
tivité biologique.D'une manière générale, la suppression des pro
essus d'adve
tion lisse 
onsidérablementla distribution de la MLD et, par là, les variations spatiales des limitations par les nutrimentset par la lumière. Il est également à noter, que dans notre étude, la suppression de l'adve
tiondynamique a des 
onséquen
es très di�érentes selon la profondeur 
onsidérée. Cela entraîneun bloom moins intense et moins long en surfa
e alors que le bloom est plus long en intégré.La modi�
ation de strati�
ation de la 
olonne d'eau 
ause également un 
hangement destru
turation de la population phytoplan
tonique. L'é
art par rapport à la simulation deréféren
e varie au 
ours du temps et peut atteindre un maximum de 15% dans le 
as du mi-
rophytoplan
ton (Fig 3.35). Ce 
hangement de stru
turation n'existe 
ependant que si l'on
onsidère la 
hlorophylle. En terme de biomasse, la 
omposition de la population apparaîtbeau
oup plus stable.Au niveau global, les é
arts en terme de produ
tion primaire entre les deux simula-tions sans adve
tion varient en fon
tion du temps mais la PP reste d'une manière généraleinférieure pour la simulation sans adve
tion dynamique jusqu'à début mai (Fig 3.36). Enterme de f-ratio, la simulation sans adve
tion dynamique montre des valeurs plus faibles àpartir de mi-mars jusqu'à �n avril, date à partir de laquelle elle présente des valeurs glob-alement plus fortes (l'é
art pouvant atteindre 0.12 à la �n de la simulation). Cette réponsedu f-ratio, en a

ord ave
 la variabilité de la disponibilité en nitrates, semble 
onforter l'hy-pothèse selon laquelle la variation horizontale de la MLD in�uen
e surtout le transport denitrates, l'ammonium étant produit dans la 
ou
he de surfa
e n'est pas ou peu a�e
té par letransport verti
al.La suppression de l'adve
tion dynamique se traduit par une diminution du e-ratio. Cettemodi�
ation indique une sédimentation moins importante en 
omparaison de la PP, 
'està dire une régénération plus importante. Ce résultat s'a

orde ave
 une diminution de laprodu
tion 
ommunautaire nette qui révèle une part plus importante de l'hétérotrophie.206



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMMEDans le tableau 3.2, la simulation sans adve
tion dynamique montre un dé�
it de PP, del'ordre de 30% par rapport à la simulation de référen
e, plus important que la simulationsans adve
tion de tra
eurs. Ce dé�
it se retrouve à la fois dans la PN (-37.6%) et la PR(-23.8%) bien que plus faible pour 
e dernier �ux (
omme observé pré
édemment pour lasimulation sans adve
tion de tra
eurs biogéo
himiques).La pente du phytoplan
ton montre des valeurs plus élevées que 
elles issues de la simula-tion de référen
e. Ces valeurs fortes traduisent le fait que, dans 
ette simulation, la variabilitéà petite et moyenne é
helles de la distribution du phytoplan
ton est réduite (Fig 3.38). Lesé
arts de produ
tion observés i
i sont imputables à la dynamique à 
es é
helles.L'évolution de la pente du phytoplan
ton vers des valeurs plus faibles à partir de �n marsn'est pas imputable à une modi�
ation des é
helles de répartitions des éléments limitant laprodu
tion primaire mais suggère l'intervention de la pression de broutage exer
ée par lezooplan
ton (Fig 3.42).La �gure 3.37b montre que les �ux di�usifs moyens de nitrates dans la 
ou
he produ
tiveprésentent des valeurs plus faibles dans le 
as de la simulation sans adve
tion dynamique.Le surplus de nitrates dé
rit par le modèle ne provient don
 pas d'un apport dynamique.Par 
ontre, la �gure 3.37a montre, pour la simulation sans adve
tion dynamique, une pro-fondeur de la 
ou
he produ
tive plus faible que dans la simulation de référen
e et inférieureà 100m à partir de la �n du mois de mars. L'épaisseur de la 
ou
he produ
tive représentel'épaisseur de la 
ou
he au sein de laquelle la PP peut avoir lieu. Dans le 
as de la simula-tion sans adve
tion dynamique, la PP est limitée à une 
ou
he d'épaisseur plus réduite quedans la simulation de référen
e. L'ex
édent de nitrates dé
rit sur une profondeur de 100ms'explique don
 par une PP dont l'emprise est restreinte sur la verti
ale.La représentation de la di�usion dans notre modèle prend en 
ompte le gradient de 
on-
entration de nitrates sur la verti
ale (Pasquero et al., 2005). Or 
e gradient verti
al est plusfaible que dans la simulation de référen
e, suite à une 
onsommation moins importante. Les207



3.2 R�le de la dynamique dans le fon
tionnement et la stru
turation de l'é
osystèmeapports de nitrates par di�usion sont alors réduits.La 
omparaison de la quantité de nitrates intégrée et de la PP montre des réponsesdi�érentes en fon
tion de la latitude. Pour 
haque latitude, la quantité intégrée de nitratesdiminue très lentement (Fig 3.40) du fait de la faible PP intégrée (Fig 3.40). Aux latitudessupérieures à 40.5�N, il en résulte une quantité de nitrates qui ex
ède 
elle de la simulationde référen
e ; à partir d'avril pour les latitudes intermédiaires, dés le début de la simulationpour 44.5�N.Cette disponibilité en nutriments permet le maintien d'une PP plus longtemps. Auxlatitudes les plus hautes (i
i à partir de 40.5�N), la PP ex
ède 
elle de la simulation deréféren
e à partir de début mai.La strati�
ation et l'adve
tion de tra
eurs aux é
helles petite et moyennes ont une in�u-en
e signi�
ative sur la PP. Elles montrent un e�et variable selon la latitude, en favorisantune produ
tion plus longue aux hautes latitudes alors que le bloom est é
ourté aux plusbasses latitudes.Cette simulation présente un 
ontraste important ave
 
elle présentée pré
édemment oùseuls les tra
eurs étaient dispensés d'adve
tion. Cette di�éren
e résulte prin
ipalement de ladistribution de la MLD (
'est à dire de la strati�
ation de la 
olonne d'eau) sur, à la fois,les apports de nitrates et de lumière.3.2.4 SynthèseAux di�érentes é
helles spatio-temporelles 
onsidérées, la produ
tion primaire est 
on-trainte par la dynamique à travers la disponibilité en nutriments et en lumière (Lévy, soumiset référen
es internes). Dans 
ette se
tion, nous avons 
her
hé à déterminer la part des dif-férentes é
helles spatio-temporelles dans la distribution des variables biogéo
himiques et lespro
essus dynamiques intervenant dans 
ette distribution.Au vu des analyses e�e
tuées, il apparaît que la distribution du phytoplan
ton répondà plusieurs fa
teurs de 
ontr�le su

essifs au 
ours des trois mois de la simulation. La pro-du
tion primaire montre une dépendan
e à la lumière au début de la simulation et bas
ule208



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMMEensuite vers une dépendan
e aux nutriments à mesure que la strati�
ation avan
e (Lévy etal., 2005b).Il a été mis en éviden
e que la disponibilité en nutriments était 
onditionnée par la dis-tribution de la MLD hivernale puis par l'adve
tion . La disponibilité en lumière est, elle,
onditionnée par la distribution instantanée de la MLD (don
 par la strati�
ation de la
olonne d'eau).La part de 
es di�érents pro
essus et leur su

ession temporelle varie en fon
tion de lalatitude 
onsidérée.La réalisation de deux simulations, respe
tivement sans adve
tion des tra
eurs biogéo
him-iques et sans adve
tion des tra
eurs dynamiques avait pour but de quanti�er l'importan
e del'adve
tion des nutriments et de la strati�
ation de la 
olonne d'eau en réponse aux petiteet moyenne é
helles sur la PP au 
ours de notre période d'étude. Leurs résultats montrentque l'in�uen
e de la dynamique sur l'évolution moyenne de la PP et la durée moyenne dubloom se fait prin
ipalement à travers la variabilité de la MLD (
'est à dire la strati�
ation),l'adve
tion des tra
eurs ayant une in
iden
e plus réduite.L'in�uen
e du transport et de la strati�
ation joue un r�le important sur le fon
tionnementde l'é
osystème à petite et moyenne é
helles où les tourbillons et les fronts asso
iés induisentdes gradients importants de MLD ave
 des gradients de NO3 asso
iés. Ces pro
essus par-ti
ipent don
 de manière importante (de l'ordre de 30%) lo
alement au maintien de la PP.Par ailleurs, l'in�uen
e de 
haque pro
essus varie selon la latitude 
onsidérée. La simula-tion sans au
une adve
tion montre une faible amplitude du bloom quelle que soit la latitude
onsidérée mais un bloom plus long pour les latitudes hautes. La simulation sans adve
tionde tra
eurs montre, outre un dé
alage temporel du début du bloom, des amplitudes plusfortes au moment des pi
s de développement phytoplan
tonique. Ces résultats mettent don
en éviden
e l'existen
e de limitations de produ
tion variables entre le nord et le sud du do-maine. Le 
ontraste entre 
es deux runs montre la part de 
es limitations sur la latitude. Ausud du domaine, la PP est surtout limitée par la 
on
entration en nutriments dont l'adve
-209



3.3 Con
lusionstion et la di�usion verti
ales parti
ipent au maintien. Au nord du domaine, les nutrimentsne sont pas vraiment limitants au début de la simulation (il s'agit du régime sub-polaireselon Lévy et al., 2005a) ainsi l'évolution de la MLD 
ontraint la PP à travers la quantitéde lumière reçue par les 
ellules phytoplan
toniques.Le devenir de la matière organique dans la 
ou
he de surfa
e est a�e
té. La sédimentationest diminuée par la modi�
ation de la strati�
ation de la 
olonne d'eau. Cette augmentationde la régénération lo
ale semble s'a

order ave
 la prévision de Cullen et al. (2002) 
on
ernantle fon
tionnement du réseau trophique dans des 
onditions de faible turbulen
e et de forteteneur en nutriments (Fig 1.1). Cependant, la stru
turation phytoplan
tonique, telle quedé�nie dans notre modèle, n'est que très peu a�e
tée, en moyenne, par les modi�
ations denutriments, de lumière et de turbulen
e induites.3.3 Con
lusionsL'a
tivité biologique de notre zone d'étude dé
rit, en moyenne, un signal saisonnier mar-qué. Ce signal moyen est assorti d'une varian
e importante qui révèle que notre zone d'étudeprésente une forte variabilité spatiale de l'a
tivité biologique. Cette variabilité s'explique enpartie par la répartition des organismes du fait de la dynamique mais plus en
ore par l'a
-tion de la dynamique sur les 
onditions environnementales auxquelles les organismes sontsoumis. Cette variabilité s'organise à plusieurs é
helles spatiales 
onditionnées par di�érentspro
essus dynamiques.Elle aboutit, à grande é
helle à l'existen
e de plusieurs régimes de produ
tion séparéssur la latitude. Cette é
helle de variabilité est 
ontrainte par la MLD hivernale dont la pro-fondeur 
onditionne la disponibilité en nutriments et en lumière avant la strati�
ation. C'estl'équilibre entre 
es limitations de produ
tion qui détermine la su

ession des régimes de pro-du
tion. Or, la MLD présente un fort gradient S-N et les é
hanges de 
haleur 
onditionnentun dé
alage temporel de la strati�
ation du Sud vers le Nord. Cela entraîne un dé
alage dansle dé
len
hement du bloom ainsi qu'une augmentation progressive de l'intensité du bloom àmesure que l'on va vers le Nord.A moyenne é
helle, la variabilité que nous avons mise en éviden
e dépend fortement des210



Chapitre 3 : Variabilité simulée de l'é
osystème plan
tonique dans la zone POMME
onditions initiales de MLD et du relatif isolement horizontal des stru
tures. Ainsi, 
ertainesstru
tures présentent un 
y
le saisonnier dé
alé de 
elui des eaux environnantes du faitd'un dé
len
hement pré
o
e du bloom (
'est le 
as pour C4 et C7 notamment). D'autres,au 
ontraire, présentent une MLD importante qui re
ule le début du bloom (A7). Cette
onservation, dans le temps, du dé
alage par rapport aux eaux environnantes peut être vue
omme un e�et de �mémorisation� au sein des tourbillons.Par ailleurs, la formation des tourbillons entraîne une déformation des isolignes des
hamps de sels nutritifs. Néanmois, la relative immobilité des tourbillons ne permet pasun renouvellement 
onséquent des nutriments, par transfert isopy
nal, ils sont don
 peu àpeu 
onsommés.Le tourbillon A1 qui, d'après les observations in situ, présentait un signal très parti
uliern'est pas spé
i�quement mis en éviden
e par le modèle. On peut y voir i
i un é
he
 dumodèle à reproduire la stru
ture très parti
ulière de 
e tourbillon.A petite é
helle, les fronts sont des zones où le gradient de MLD et les vitesses verti
alesentraînent une a
tivité spé
i�que. Le gradient de MLD, à travers le brassage des tra
eurs, adeux 
onséquen
es distin
tes : l'augmentation de la disponibilité en nutriments et la diminu-tion de la disponibilité en lumière. Don
, en fon
tion de la période du 
y
le saisonnier, lese�ets des gradients de MLD au niveau des fronts varient. Certains �laments montrent desvitesses as
endantes, les apports de nutriments y sont plus importants que dans les eauxenvironnantes et entretiennent un développement phytoplan
tonique. Cette variabilité desapports verti
aux de nutriments parti
ipent à maintenir une PP non négligeable pendantune longue période (Martin et al., 2002). Cet e�et est 
ependant limité sur notre domained'étude 
ompte tenu de la faible intensité des vitesses verti
ales.Ces variations, à di�érentes é
helles, de la distribution des nutriments et de la lumière
onditionnent l'intensité de la PP mais également la stru
turation des populations phyto-plan
toniques.Les diatomées sont d'une manière générale mieux représentées quand les nutriments sont211



3.3 Con
lusionsen quantité peu ou pas limitante. On les trouvent alors préférentiellement au nord du domaineet dans les tourbillons présentant une forte disponibilité en nitrates. Les modi�
ations destru
turation phytoplan
tonique s'observent également au niveau des fronts en réponse auxvariations de l'apport de nutriments.Cette prédominan
e du phytoplan
ton de grande taille s'a

ompagne d'un export de matièreorganique plus important.Ces modi�
ations de stru
turation phytoplan
tonique à méso et sub-mésoé
helle, enréponse aux variations de disponibilité des éléments limitant la produ
tion primaire ontégalement été montré dans de pré
édentes études (Martin et al., 2001 ; Lima et al., 2002,Rivière et Pondaven, 2006). Cependant, Popova et al. (2002) et Rivière et Pondaven (2006)ont aussi souligné le r�le important joué par la pression de broutage dans la réponse del'é
osystème, en terme d'export, à 
es é
helles spatiales de variabilité.La suppression des pro
essus physiques agissant aux é
helles petite et moyenne entraîneune diminution du e-ratio, 
'est à dire de la part de la matière organique exportée. La dy-namique à 
es é
helles, à travers la disponibilité en nutriments et lumière, intervient don
dans le fon
tionnement de l'é
osystème plan
tonique et don
 dans le devenir de la matièreorganique.Par ailleurs, notre étude a porté sur une période transitoire du 
y
le saisonnier et nonpas sur un état stable oligotrophe 
omme de nombreuses études pré
édentes. Cette parti
-ularité nous permet de distinguer le r�le joué par la dynamique aux di�érentes étapes du
y
le saisonnier. Le mélange verti
al hivernal joue un r�le prépondérant, à grande é
helle,sur le dé
len
hement et l'intensité du bloom. Lo
alement, le mélange et l'adve
tion verti-
ale ont des 
onséquen
es plus nettes à mesure que les nutriments de surfa
e s'épuisent etque l'on tend vers un régime oligotrophe. Le r�le de la dynamique est don
 fon
tion de lapériode ou plus pré
isément, étant donné qu'elles varient à travers la zone, des 
onditions en-vironnementales et de la 
on
entration des organismes (qui est également liée aux 
onditionsenvironnementales pré
édemment ren
ontrées).212
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Con
lusion générale, Perspe
tives
Cette thèse visait à améliorer les 
onnaissan
es sur 
y
le o
éanique du 
arbone dans le
adre du programme de re
her
he POMME. La démar
he adoptée a été 
elle de la modéli-sation des pro
essus biogéo
himiques dans les 
ou
hes de surfa
e de l'o
éan. Ces pro
essusinterviennent dans la pompe biologique du 
arbone et sont fortement 
ontr�lés par la dy-namique.Ce travail s'est divisé en deux étapes distin
tes. La première visait à étudier le 
y
lesaisonnier de l'é
osystème pélagique, et la se
onde à dé
rire la variabilité spatiale qu'ilprésente au sein du domaine POMME (zone située entre 15-21�W et 38-45�N), au 
oursdu développement printanier.BilanPour représenter le plus rigoureusement possible le fon
tionnement de l'é
osystème ob-servé dans la zone d'étude, un nouveau modèle biogéo
himique 
omplexe a été développé.Le 
ouplage ave
 un modèle dynamique 1D avait pour but de dé
rire la variabilité saison-nière des pro
essus biogéo
himiques, soumis au seul for
age dynamique de l'évolution de laprofondeur de 
ou
he de mélange. Le système n'a pu être 
orre
tement représenté ave
 unedynamique moyenne, 
ompte tenu de sa grande variabilité. L'étude de plusieurs sites mon-tre que le système présente un signal biologique saisonnier fort. Il se singularise par uneforte régénération tout au long de l'année. La 
omparaison méridienne des sites montre undé
alage temporel du 
y
le saisonnier ave
 un gradient d'intensité de la PP en réponse àla disponibilité des nutriments et de la lumière (Lévy et al., 2005b). Au sud du domaine,le développement phytoplan
tonique débute pendant la phase d'approfondissement de la215
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lusion générale
ou
he de mélange, en automne. Au Nord, le bloom débute après la strati�
ation, au print-emps, de la 
olonne d'eau. Le modéle a permis de représenter la variabilité de 
es 
y
les.Ce modèle biogéo
himique a ensuite été 
ouplé ave
 une 
on�guration tridimensionnelledé
rivant trois mois d'évolution de la zone d'étude. Cette appro
he a permis d'étudier lesé
helles de variabilité spatiale de l'a
tivité biologique et leur impa
t sur le fon
tionnementdu système. Les résultats majeurs montrent que la variabilité du système se fait en réponseà trois é
helles dynamique : grande, méso et sub-méso é
helles. Ces é
helles dynamiques ontun impa
t sur l'intensité et la distribution de la PP à travers leur 
ontr�le sur la disponibilitéen nutriments et en lumière. Les pro
essus mis en jeu varient ave
 les é
helles 
onsidérées.A grande et à moyenne é
helle, 
'est la variabilité de la MLD hivernale qui 
onditionnefortement la PP. A méso é
helle, il faut également prendre en 
ompte la déformation desisopy
nes et le transport de nutriments asso
ié. A petite é
helle, le gradient de MLD etl'adve
tion transportent à la fois les nutriments et les organismes.Une di�éren
e importante qui émerge de la 
omparaison de la dynamique à petite etmoyenne é
helles est la notion de �mémoire des masses d'eau� : les tourbillons à mésoé
hellesse révèlent relativement isolés des eaux environnantes. Cet isolement leur permet de 
on-server des 
ara
téristiques biogéo
himiques parti
ulières pendant une longue période. Les�é
osystèmes� évoluent de manière déphasée d'une stru
ture à une autre. En revan
he, àsub-mésoé
helle, la dynamique entraîne une réponse quasi-instantanée en terme de PP. Cetteréponse ne se prolonge pas dans le temps 
ar les eaux 
on
ernées ne sont pas isolées des eauxenvironnantes.Sur une période de trois mois, au printemps, les petites et moyennes é
helles ont unein�uen
e signi�
ative sur les bilans de produ
tion primaire dans la zone d'étude (de l'ordrede 30%).En terme de stru
turation des populations, les modèles 1D et 3D indiquent que la vari-abilité spatiale des diatomées est 
orrélée à 
elle des nitrates.216



Con
lusion généralePerspe
tivesCette étude présente deux sortes de possibilités d'évolution : sur le modèle biogéo
himiqueou sur la 
on�guration physique.En 
e qui 
on
erne le modèle biogéo
himique, la prise en 
ompte expli
ite des �ux de
arbone serait un étape supplémentaire vers l'estimation des é
hanges de 
arbone ave
 l'at-mosphère. La prise en 
ompte de l'oxygène permettrait, quant à elle, un suivi de l'histoiredes masses d'eau subdu
tées.En terme de 
on�guration physique, 
ette étude présente des limites à la fois en termed'étendue spatiale et temporelle du domaine dé
rit. Tout d'abord en 
e qui 
on
erne la durée,la simulation n'intègre qu'une période de trois mois qui débute ave
 la strati�
ation de la
olonne d'eau. Cette durée n'est pas su�sante pour étudier la période oligotrophe �installée�et par la même pour déterminer l'in�uen
e que peuvent avoir les méso et sub-méso é
hellesà 
ette période. C'est pourtant dans 
es 
onditions de forte limitation par les nutrimentsque la plupart des études de pro
essus sur le r�le des petites et moyennes é
helles ont été
onduites. Cette période d'étude de trois mois ne permet pas non plus de faire un bilanannuel de PP et d'export.Par ailleurs, un des obje
tifs du programme POMME était de quanti�er la matière sub-du
tée ave
 les eaux modales. L'étendue et la durée restreintes de notre 
on�guration n'ontpas permis de progresser dans 
e sens. En revan
he, l'étude qui est a
tuellement en 
oursdans le 
adre de la valorisation des données du programme POMME utilise un domaine plusétendu et représente une période d'un an, de l'automne 2000 à l'automne 2001. Elle devraitpermettre de progresser sur 
e sujet.En 
on
lusion, 
e travail s'in
rit dans la problématique d'étude des variations 
lima-tiques passées et futures. Dans 
e 
adre, la 
ompréhension du fon
tionnement de l'é
osys-tème pélagique est une étape indispensable. Au niveau de l'o
éan global, tous les pro
essusne peuvent bien entendus pas être représentés. Leur 
ompréhension s'avère néanmoins né
es-saire pour élaborer des paramétrisations pertinentes. Ce travail a 
ontribué au développe-ment d'un modèle biogéo
himique permettant une représentation relativement �ne des 
y
les217



Con
lusion généralebiogéo
himiques. Les résultats majeurs que nous avons obtenus 
on
ernent la sensibilité du
y
le saisonnier à la fois à la disponibilité en nutriments et en lumière ainsi que l'in�uen
edes di�érentes é
helles spatio-temporelles, en parti
ulier la méso et sub-méso é
helle, sur 
esdisponibilités. Ils peuvent servir de référen
e pour l'étude d'autres é
osystèmes et de baseà l'étude ainsi qu'au développement de paramétrisations dans le 
adre d'un système plusglobal.
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