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Modélisation des effets conjugués azote/lumiére sur

la croissance phytoplanctonique : Modéle BiolLovl
L.Pawlowksi, O.Bernard et A.Sciandra

La compréhension du cycle du carbone est fondamentale dans I'étude des changements climatiques liés a I'effet
de serre. L'amélioration de I'estimation des bilans de carbone a I'interface océan-atmosphére passe par une
meilleure évaluation de la production primaire océanique. En milieu marin, la fixation du dioxide de carbone
(CO,) est assurée a la base des réseaux trophiques par les différentes communautés phytoplanctoniques qui
servent également de nourriture aux niveaux supérieurs.

Cette fixation, qui se traduit par une production primaire, dépend d'une multitude de facteurs environnementaux
dont les principaux sont la lumiere, la température et les sels nutritifs (Rhee, 1980). La plupart des modeles de
croissance autotrophes ne font intervenir qu'un seul de ces facteurs limitants comme la lumiére (Bannister, 1979)
ou un sel nutritif (Droop, 1968).

En milieu pélagique, ces facteurs limitent souvent simultanément la croissance phytoplanctonique. En effet, en
eaux stratifiées, les intensités lumineuses sont importantes dans les couches supérieures mais il y a peu de
nitrates alors qu'en profondeur, la lumiére est moins importante mais les nutrients plus concentrés. Entre les
deux, ces facteurs sont en conditions suboptimales (peu de lumiére, peu de nutrients).

Des études expérimentales (Rhee & Gotham, 1981) ont mis en évidence l'effet de I'interaction entre la lumiére et
les sels nutritifs sur la croissance au travers d'une adaptation physiologique appelée phénomene de compensation
: lorsque la lumiére devient limitante pour la croissance de la cellule, celle-ci peut compenser cette carence par
une augmentation de la synthése en pigments photosynthétiques. Ceux-ci étant riches en composés azotés, cette
synthése n'est possible que lorsque I'azote n'est pas limitant dans le milieu. Cette adaptation permet a la cellule
de crofitre méme lorsque les conditions sont suboptimales.

Notre travail avait pour objectif de poursuivre le développement d'un modele préexistant (Eveillard, 2000), en
corrigeant ses défauts structuraux. Au moyen d'une nouvelle étude qualitative, il s'agit de vérifier si ses nouvelles
propriétés sont correctes, et de dégager des outils mathématiques permettant I'identification des paramétres. I
s'agit enfin de tester la validité du modéle aux travers de simulations dynamiques en utilisant les données
obtenues lors d'expériences de double limitation sur Rhodomonas salina (Cryptophyceae).

I. Etude qualitative d’un modele de croissance phytoplanctonique en
chémostat

L 1. Contexte expérimental : le chémostat.

Le chémostat a été inventé par Monod, Novick et Szilard en 1950. Ce dispositif permet d’étudier la croissance de
micro-organismes dans un milieu contrdlé. C Bst un systéme ouvert: il se remplit et se vide en permanence, ce
qui renouvelle en continu le milieu de culture et maintient la culture des micro-organismes suffisamment
longtemps pour pouvoir étudier leur croissance.

L’expérimentateur maitrise le débit entrant (le débit sortant est identique) pour contrdler le taux de croissance de
la population. Le taux de dilution d correspond au rapport entre le débit et le volume du chémostat. L Bquilibre
de la culture repose sur I’épuisement d’un substrat qui devient le facteur limitant. Le milieu neuf est apporté par
le flux entrant qui contient le facteur limitant a la concentration Sin. Les intensités lumineuses et la température
sont également contrdlées.

Les données utilisées pour cette étude ont été obtenues lors d Expériences de doubles limitations a température
constante réalisées par Emilie Le Floc h (thése en cours au Laboratoire d ©Océanographie de Villefranche sur
Mer). Ces manipulations ont consisté a faire varier | ntensité lumineuse dans une large gamme d Bine expérience
a | dutre et pour chaque expérience, a faire également varier la limitation en azote.

L2. Formulation du modéle.

Les variables d’état ont été choisies de maniére a obtenir un modéle de faible complexité dont les variables
puisse facilement étre intégrées dans un modele hydrodynamique.. La variable C représente la concentration de
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carbone particulaire dans le chémostat. Le carbone inorganique n’est pas représenté car il est généralement non
limitant en milieu marin. Les trois autres variables sont liées a I'azote. Le modele considere que le nitrate externe
(de concentration S) est absorbé par la cellule et se répartit en 2 pools: | 3zote associé aux molécules
(apoprotéines) de chlorophylle (L: Azote dit chlorophyllien) et le reste, | 3zote particulaire (N), la synthése du
premier se faisant a partir et au dépend du second. La somme N+L représente | 8zote particulaire total. Une
hypothése forte de ce modéle est que le rapport de la masse d 8zote et de chromophores chlorophylliens dans une
molécule de chlorophylle est constant et que, en conséquence, la variable L désigne également la concentration
en chlorophylle dans le milieu, & un facteur f prés. Il faut souligner que N, L et C sont des concentrations dans le
chémostat et non des concentrations intracellulaires (voir glossaire). Le modéle est décrit par le systeme
d’équations différentielles ordinaires (1) suivant:
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Les modifications apportées au modéle initial (encadrées en pointillés) visent a rendre compatible ses propriétés
mathématiques avec les données de la littérature et nos observations expérimentales. C Bst ce que démontre ce
chapitre.

[.3. Comportement qualitatif du modele et de ses solutions a I'équilibre.

Les solutions du modele a I Bquilibre ont été calculées. Ensuite, nous avons étudié | Bvolution de ces quantité
lorsque le taux de dilution et/ou | fntensité lumineuse augmentent. Les résultats obtenus peuvent ainsi étre
comparés aux résultats expérimentaux.

Les expressions des quotas sont obtenues en quotientant les valeurs de variables d Btat a | Bquilibre. Pour
résoudre les équations, nous considérons que nous pouvons considérer S* négligeable devant Sn.

Taux de croissance a I’équilibre. le modele ne formule pas de maniére explicite le taux de croissance mais celui-
ci peut étre calculé a I' équilibre:

u:ﬂ%_A (15)

Tableau |: Synthese de | action de la dilution et de la lumiére
sur | Bvolution des différentes variables d Btats a | Bquilibre.
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augmentation du facteur
Solution a I'équilibre dilution lumiere

Nitrates
(5%

Azote particulaire
non chlorophyllien (N*)
Azote particulaire
chlorophyllien (L*)
Carbone particulaire
(€

/I W\
W\

e Quota chlorophyllien Q..

Lecacul de Q.. a | Bquilibre met en évidence une augmentation du quota
chlorophyllien avec la dilution, en accord avec les observations. Cette décroissance
correspond au phénomeéne de photoadaptation (Chalup & Laws, 1990; Geider et al., 1998;
Falkowski, 1997).

* Quota en azote non chlorophyllien Q.

On obtient un relation qui met en évidence une augmentation du quota en azote non chlorophyllien avec la
dilution. Ce quota présente une valeur minimale pour une dilution nulle. Comme précédemment, ce quota atteint
une valeur maximale lorsque le taux de dilution correspond au taux de croissance maximal du phytoplancton.
Les bornes de ce quota, pour une intensité lumineuse donnée, sont donc :

B g rctomtB
ak =S aw (18)

¢ Quota interne en azote.

Ce quota correspond au rapport entre azote et carbone particulaires. 1l équivaut également ici au quota de Droop
quand le phytoplancton est mesuré par sa masse de carbone particulaire et s'exprime par la somme des relations
(7)et(8):
N*+L* _d+p d+
Q@ =Qu+qr= =S A 2y
C* alk a
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Figure 1. Evolution théorique du quota chlorophyllien simulé pour deux intensités lumineuses
différentes. A dilution constante, le quota tend & diminuer lorsque | fhtensité lumineuse augmente.
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Figure 2: Relation entre le quota chlorophyllien estimé a partir des données expérimentales et le taux de dilution

pour deux intensités lumineuses différentes.
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Figure 3: Evolution du guota interne en azote pour 3 intensités lumineuses différentes. Ce quota est
d’abord décroissant puis croissant & mesure que les apports lumineux augmentent.
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Figure 4: Evolution du quota interne en azote estimé & partir des données expérimentales,
vis a vis de la lumiére.

|.4. Conclusions

Le modele présente globalement un comportement qualitatif satisfaisant, celui-ci étant en accord avec la
littérature (Chalup & Laws, 1990; Geider et al., 1998) et les données expérimentales. Cette étape a permis de
dégager des critéres qualitatifs permettant de valider le modéle.

Cependant, si le modeéle est satisfaisant qualitativement, il est également nécessaire d'adopter une approche
quantitative. En effet, il convient d’ étudier si les valeurs des parameétres ont un ordre de grandeur raisonnable par
rapport a ce qu'ils représentent. Cette approche sera intégrée dans I' étape d’ identification. A partir des propriétés
mathématiques qui viennent d’ étre dégagées, il s'agit maintenant de déterminer les valeurs des parametres du
modele en confrontant ses propriétés aux données expérimentales.
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Il Identification des parametres

L Btape d Mdentification a pour but de déterminer, a partir des données expérimentales, les valeurs des paraméatres
utilisées dans le modeéle. Cette phase se décompose en deux étapes. Dans la premiére, des relations simples
(relation linéaire par exemple) sont mises en évidence a partir des propriétés mathématiques du modele. Ces
relations combinent les variables d' états mesurées et les parametres du systeme (intensité lumineuse, dilution).
Lors de la seconde étape, ces relations sont vérifiées a | 8ide des données expérimentales (ce qui constitue une
validation qualitative du modéle) au travers de régressions. La pente et I'ordonnée a I' origine de chaque
régression correspondent généralement a des expressions mathématiques combinant plusieurs parametres du
modele. En combinant ces expressions et leurs valeurs entre elles ou avec celles obtenues pour d' autres relations,
les différents paramétres sont identifiés petit a petit.

IL 1. Nature et choix des données expérimentales utilisées.

Les mesures de nitrate, d 8zote particulaire total (Nt), de carbone particulaire sont associées respectivement aux
variables S, (N+L) et C pour le modele. Les concentrations en azote particulaire chlorophyllien (L) ne sont pas
mesurées mais elles peuvent étre considérées comme étant proportionnelles a la concentration en chlorophylle a
selon un facteur f (L = f[IChla]) qui n’est pas fourni dans la littérature. Ce facteur constitue donc un paramétre
supplémentaire a identifier.

Par ailleurs, il n Bxiste pas de mesure d 8zote particulaire non chlorophyllien (N). Nous de disposons pas non plus
de mesures du carbone particulaire lors d Bxpériences en milieu fermé (dilution nulle - batch). Sciandra et al.
(1997) ont montré que le rapport entre le biovolume et la concentration en carbone particulaire reste constant
pour différentes conditions de limitations par | 8zote et la lumiére chez Dunaliella tertiolecta. Par conséquent,
nous estimerons les concentrations en carbone particulaire en batch a partir des données de biovolume. Celles-ci
ne seront utilisées qu’en phase de batch pour | Bnsemble des expériences.

Nous disposons de 4 séries de données réalisées pour des taux de dilution et des intensités lumineuses
différentes. Chaque série comporte 2 expériences. Nous disposons par conséquent des données de 8 expériences.

IIL 2. Identification a I’équilibre.

Les solutions du modeéle a | Bquilibre font intervenir simultanément les termes d mtensité
lumineuse | et de dilution d de facon relativement complexe ce qui rend trés difficile | Emploi
de méthodes mathématiques simples pour identifier les parameétres. Compte tenu des données
disponibles et des propriétés du modele a | Bquilibre, | Bxpression des rapports entre N+L, C, L
permet d Bbtenir des termes plus simples mais qui restent dépendants de | et d. A partir de 2
valeurs de | (I, 1) ou d (dy,d,) différentes, nous pouvons calculer les valeurs correspondantes
pour le rapport considéré. En faisant la différence entre ces deux rapports, nous obtenons une
relation qui ne dépend plus, respectivement, que de d ou |. Cette relation est alors
suffisamment simple pour que les valeurs de ses parametres soient obtenues par régression
lineaire.

Cette méthode permet d’ identifier les parametres ki, ki, kc, f, a, B et A mais ne permet pas de
déterminer les valeurs de pm et ks, ces termes n’ apparaissant pas dans les relations
précédemment mises en évidence.
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Figure5: Exemple d’application aux données de la relation permettant I’ identification de A.

IL.3. Identification en milieu fermeé.

Nous avons vu que I'identification des parametres a partir de relations a I'équilibre ne permet pas de déterminer
les valeurs de ks et pm, termes liés a I'absorption du substrat. Les mesures de la concentration en substrat a
I'équilibre sont inexploitables car proches du seuil de détection de la méthode utilisée (autoanalyseur
TECHNICON). Les données de substrats sont en revanche utilisables en phase de batch pour identifier kset om.

IL.4. Optimisation des parameétres.

Afin de réduire I' écart entre les sorties du modele et les données expérimentales, nous avons
recours a une méthode d’ optimisation. Cette étape consiste a rapprocher les simulations des
données expérimentales par une méthode algorithmique qui minimise un critére des moindres
carrés ordinaires (MCO) :

Tableau I'V: Valeurs estimées des parameétres du modéle avant optimisation.

Parameétre Symbole Unité Valeur

Absorption des nitrates

Taux d’absorption maximal pm pmol N.pmol C%j* 2,1
Coefficient de demi saturation de ks pmol N.L™? 0,42
| absorption

Synthése de pigments
Taux de synthése maximal ki j'1 6,91
Coefficient d ajustement kc pmol qua\nta.m'z.&‘,'l 32,7

Photosynthése
Taux de photosynthése maximal a pmol C.pmol N2j* 62,4

Coefficient de demi saturation ki pmol quanta.m?.s* 210,7

Dégradation et respiration

Taux de respiration A it 0,041
Taux de dégradation des pigments B it 0,334
facteur de conversion f umolN.ugChIa’1 0,31

Azote chlorophyllien:chl a
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Tableau V: Valeurs des parametres apres optimisation.

Paramétres pm ks ki ke a ki A B f
(umolIN.pmoIC™j™) (umolIN.LY (@) (LE.m?s™h () (LE.m?.s%) (@) (@) (LMolN.pgChld)
Valeurs 0,5 0,43 6,59 33,0 24,1 208,5 0,054 0,345 0,43

1l Confrontation simulations/données

Gréace a I'identification des parametres, il devient possible d' étudier la cohérence des simulations vis a vis des
données expérimentales afin de tester la validité quantitative du modéle. Nous considérons les données selon
qu’elles ont servi ou non a I"identification des paramétres. En toute rigueur, la validation d’un modéle ne doit se
réaliser qu'en le confrontant a un jeu de données qui n'a pas servi lors de son identification.

La confrontation des sorties du modele aux données nous permet d’ apprécier la validité de I'identification dans
le cadre de simulations dynamiques. En effet, lors des étapes précédentes, I'identification des parametres a été
réalisée a I' équilibre. Une mauvaise adéquation du modele aux observations peut étre due a des parametres mal
identifiés et/ou a des défauts structurels du modele. Si 1Bn admet que I'identification sélectionne a priori le
meilleur jeu de parameétres, alors une inadéquation entre simulation et données est imputable a un défaut
structurel du modéle. En confrontant les simulations aux données utilisées lors de I'identification, il est possible
de dégager plus facilement ces défauts structurels avant d’ entamer une validation avec des données qui n’ont pas
servi a I'identification.

Nous avons réalisé, pour chaque jeu de données, une simulation dont les conditions initiales sont estimées a
partir des données expérimentales du batch (il n’existe pas de mesure au tout début des expériences). La
concentration initiale en carbone est posée comme étant égale a la valeur de C, des relations (34) et (36). Pour
respecter les quotas et les conditions tres limitantes de début d’ expérience, les concentrations initiales Ng et L
sont posées de fagcon que ces quotas soient minima. Enfin, Syest considéré comme étant égal a Sin.

Différences simulations/données a I’équilibre. L' ensemble des simulations présente des équilibres proches des
données. Il est difficile de dégager une tendance particuliére a la sur- ou sous-estimation vis a vis de la lumiére
ou de la dilution pour les différentes variables d’ états. Cependant, aux faibles intensités lumineuses (12-16
pmole quanta.m™.s™), il y a sous-estimation des concentrations en carbone particulaire et chlorophylle. Par
ailleurs, pour ces deux variables certaines expériences semblent suggérer que ces variables semblent étre
surestimées aux faibles dilutions (0,1 j*) et sous-estimées aux fortes dilutions (0,7-0,8 j%). L’ azote particulaire
total est relativement bien représenté. Ceci implique que lorsque la chlorophylle est sous- ou surestimée, I'azote
non chlorophyllien présente vraisemblablement une situation inverse. Ceci n’est toutefois pas vérifiable a cause
de I'absence de données. Le calcul des quotas chlorophylliens et en azote particulaire total a I'équilibre est
comparable aux données expérimentales : dans la plupart des cas de I'ordre de 0,1-0,2 pmole N.pmole C™,
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Figure 6: Confrontation des simulations aux données issues de I’ expérience 4b00.(1=32 pmole
quanta.m?s™?, Sin=40 pM N. Conditions initiales : S¢:40 UM N, Ng:0,06 pM N, L:0,03 pM N, C¢:3,6 pM C).
La quantité totale de carbone fixée durant | Bxpérience est 4,91 mM C.

V Conclusions

Ce travail avait pour objectif d’améliorer et de valider un modéle préexistant de croissance phytoplanctonique en
chémostat. L’ approche qualitative proposée a permis de corriger les principaux défauts du modele en modifiant
sa formulation. Cette approche nous a également permis de définir une méthode simple et efficace permettant
I'identification des paramétres du modéle. Des phases de validation qualitative et quantitative ont permis de
dégager les qualités et défauts du nouveau modeéle, tant en régime statique que dynamique. Le modele présente
un comportement qualitatif et quantitatif proche de celui des données expérimentales. Néanmoins, dans certaines
conditions de luminosité ou de dilution faibles, il serait nécessaire de comparer les simulations avec d’ autres
mesures réalisées dans les mémes conditions pour que le modele puisse étre validé de fagon plus rigoureuse.

Ce modéle est intéressant par la simplicité de sa formulation et par le fait qu’il reproduit bien le phénomeéne de
compensation et les effets d' une double limitation lumiere-azote. Il présente | dvantage d Gtiliser peu de
parametres ce qui facilite son identification. L 8bsence de variables représentant les quotas, fréquentes lorsqu 1

s agit de simplifier ce genre de modele est un atout supplémentaire car ces variables n Btant pas mesurables
directement, elles constituent des freins a la validation de ces modeles. Il pourrait étre intéressant d’ améliorer la
représentation de certains processus, notamment la respiration et la dégradation des pigments, tout en cherchant a
limiter le nombre de parametres.

Enfin, de part sa simplicité et son formalisme qui représente des concentrations de quantités mesurables en mer,
ce modéle peut s tégrer dans une structure plus complexe tel un systéme représentant les conditions physico-
chimiques dans la colonne d Bau. Il pourrait alors servir a estimer la production du phytoplancton évoluant dans
un contexte physique complexe, comme par exemple une couche de mélange en régime stratifié.
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