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Conditions de développement du Phytoplancton. III. Modé
lisation de cultures d'algues. Une approche des conditions de 
succession 

A. Dauta ' 

Un modèle élaboré à partir des concepts actuels (stockage întra-cellulaire) est basé sur des paramètres (croissance, assi
milation, quotas cellulaires) déterminés expérimentalennent sur huit espèces du phytoplancton d'eau douce : 1 Diatomée, 
I Cyanophycée, 6 Chlorophycées. Une des particularités réside dans l'expression de la chlorophylle, qui devient une varia
ble reliée à l'état nulritionnel. Les résultats montrent qu'un tel modèle permet de rendre compte, pour une grande part, 
des phénomènes liés à la croissance de populations mono ou plurispécifiques, en particulier sur les points suivants : a) 
consommation rapide des nutriments b) consommation de luxe et stockage c) croissance différée par rapport à l'assimila
tion d) réduction de la croissance par l'ombre propre e) baisse de la teneur en chlorophylle dans le cas des cultures caren-
cées f) succession des espèces sans prise en compte d'effets d'auto et hétéroantagonisme. 

Conditions for phytoplankton development. Ill Model ing of algal cultures. An approach to the conditions for succession 

A model was prepared, starting with actual concepts (intracellular stocks), and was based on parameters (growth, 
assimilation, cellular quotas) determined experimentally for eight species of freshwater phytoplankton : 1 diatom, 1 Cya-
iiophyceae, 6 Chlorophyceae. One of the peculiarities of the model is due to the expression of chlorophyll, which becomes 
a variable relying on the nutritional state. The results show that such a model accounts for a large part of the basic pheno
menon of growth in single and multi-species populations ; in particular the following points : a) rapid consumption of 
nutrients, b) luxury consumption and stockage, c) differential growth in relation to assimilation, d) reduction in growth 
by self-shading, e) decline in the chlorophyll level in the case of deficient cultures, f) succession of species without taking 
into account the effects of auto and heteroantagonism. 

1. — Introduction 

La composition spécifique et la succession saison
nière du phytoplancton sont généralement expli
quées pa r une hypothèse de compéti t ion interspé
cifique vis à vis des nu t r iments . 

Chu (1942, 1943), suivi par Rhode (1948) fut un des 
premiers à publier une étude définissant clairement 
les besoins nut r i t ionnels des algues. De telles inves
tigations se sont brusquement généralisées au cours 
des dix dernières années . Avec le recul, il appara î t 
que certaines mesures (Caperon 1967, Dugdale 1967, 
Droop 1968, Eppley et al, 1969) ont précédé les 
préoccupations des modélisateurs tandis que les sui-
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vantes (à par t i r de 1972-1975) ont souvent é té en t re 
pr ises pour répondre à la demande des c r é a t e u r s et 
des ut i l isateurs de modèles. La plupart de ces para
mètres déterminés en laboratoire ont généra lement 
été testés en premier lieu avec des modèles s imples , 
validés sur les résu l ta t s expérimentaux en cu l tu re . 
Ces vérifications permet tent de tester s imul tané
ment les concepts et les hypothèses de travail (Belya-
nin et Kovrov 1968, Droop 1973, Tilman et Ki lham 
1976. Nyholm 1978, Davis et al. 1978, Brune i et a l . 
1982). 

C'est dans cette optique que huit espèces d 'a lgues 
ont été étudiées. Ces données expér imentales per
met tent de développer un modèle qui p rend en 
compte la température, l 'éclairement et l 'ombre pro
pre, les source^ en nu t r iments , les taux d 'assimila
tion et les stocks intracel lulaires en nu t r imen t s . 
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2. — Résultats expérimentaux 

2.1. — Suivi de cultures 

Trois types d 'expér iences ont é té réal isés ou 
u t i l i sés : 

— le suivi de cu l tures monospécifiques, selon des 
combina i sons de t empéra tu re , lumière et 

n u t r i m e n t s . 

— l ' es t imat ion des inhibi t ions interspécif iques. 
Chaque espèce est cultivée dans les fi l trats des 
mil ieux de cu l tu re des sept au t r e s ; le taux de 
c ro i s sance est comparé à celui de cette espèce 
cul t ivée d a n s du milieu neuf. 

— le suivi de cu l tu res plurispécifiques ; elles sont 
ob t enues en ensemençan t un mil ieu avec les 
c u l t u r e s d e s h u i t espèces en phase de crois
sance exponent ie l le . Ce mélange est répar t i 
selon des combinaisons Température-Lumière. 
La cu l tu re est suivie sur une pér iode var iant 
e n t r e 5 et 15 j o u r s . 

Les données relat ives aux taux de c ro issance 
(Dauta 1983a) e t aux quo t a s ce l lu la i res en nu t r i 
m e n t s {Dauta 1983b) son t u t i l i s é e s c o m m e 
références . 

2.2. — Variation du quota en chlorophylle 

L'évolut ion du n o m b r e de cellules et de leur con
tenu en chlorophylle peut être comparé dans des cul
t u r e s de Coelastrum progress ivement l imitées en 
azo te ifig. la) et en phosphore {fig. Ib). 

La ba i s se du quo t a en chlorophylle se p rodu i t 
assez b r u s q u e m e n t , p lu s vite d a n s le cas de l 'azote 
q u e d a n s celui d u phosphore , e t seu lement à p a r t i r 
d 'un cer ta in seuil, p roche du quota minimal en azote 
(QoN) ou e n p h o s p h o r e (QoP). L'exemple donné est 
éga lement valable p o u r les au t res espèces (excepté 
Anabaena si Umitation en N) : a u moment où le taux 
de c ro i s sance s 'annule (pour des valeurs p roches de 
QoN ou QoP), la t e n e u r en chlorophylle p a r cellule 
es t géné ra l emen t 2 à 6 fois plus basse que dans des 
c u l t u r e s en phase exponentiel le (Q = Qmax) et 
j u s q u ' à 16 fois infér ieure à la t eneur no rmale p o u r 
Dictyosphaerium (Dauta 1983 b). 

La fo rme de cet te var ia t ion peut ê t re app rochée 
p a r u n e express ion hyperbol ique (fig. le). Le quo ta 

en chlorophylle d 'une cellule (QCh) est relié aux 
réserves intracel lulaires d 'un nu t r iment j selon la 
relat ion : 

QCh^QChoj + (Qj-Qoj)*OChmjy(Oj + KChj) (1) 

Avec QChoj : quota minimal en chlorophylle dans 
le cas d 'une carence du nu t r iment j , Qj et Qoj : res
pect ivement la réserve intracel lula i re à l ' instant t. 
e t le quota cellulaire minimal. 

La constante KChj (Tableau I) est calculée pa r 
ajustement , respectivement pour le cas du phos
phore (KChp) et pour l'azote (KChN). 

La carence en silice (Dauta 1983b) n 'en t ra îne pas 
de modification notable de la teneur en chlorophylle 
(Coombs et al. 1976. Werner 1977). 

Nutriment considéré 

OrChl 

AZOrE I«03 PHOSPHORE PP04 

OrChl QOChlN IChlN (W;hiP KCUP 

430 30 - 75 70 0,15 

Coelantriim idcrooporur 3C0 20 - 7o l œ 3 

Dic tyo^haet i im palch. 5C0 » - 80 80 0 , 2 

Scenedesmua quair ic . 950 180 -115 190 1,2 

Frag i l l ar ia bidHis 9C0 85 -120 265 11.5 

Anabaena cyl indrica 120 pas de iMuction 50 1,4 

Pediastrum boryanum 1120 100 -172 300 7 

Moioraphidium minutuni 114 20 -28 43 16 

Tableau l. Paramètres relatifs aux quotas en chlorophylle. 

^ORIGINET 

MILIEU 

S. q 

F. b 

Tableau II. Test d'inhibition interspécifique. 
O: pas d'inhibition, ou inhibition non signi
ficative. + OM - : inhibition ou stimulation signi
ficative (pour nos résultats, jamais supérieures 
à 20% du taux de croissance de référence^. 
S.c : Scenedesmus crassus C m : Coelastrum 
microsporum D.p ; Dictyosphaerium pulchel-
lum S.q : Scenedesmus quadricauda F.b : 
Fragillaria bidens A.c ; Anabaena cylindrica 
P.b : Pediastrum boryanum M.m : Monoraphi-
dium minutum 
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Nbre de Cellules ( 1 0 ^ / 1 ) Quoto chlorophyl le (ug Chl o / lO^ce l lu les ) 

l 3 0 0 -I 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 

T e m p s en j o u r s 

Q D N Q m N 

Q m C h 

Quota 
en 

CNorcphy l le 

Q o C h n 

QoCh^j 

© 

Qoi O o p QïTij^ Q m p 

Q u o t a s en n u t r i m e n t s 

Fig. 1. Variation du quota cel lulaire en chlorophyl le selon la carence, (cas de Coelaslrum microsporum). a) Carence en 
phosphore b) carence e n azote c) relation entre réserves ce l lu la ires en nutr iments et le q u o t a en chlorophyl le : 
modèle proposé . 

2.3. — Tests d'inhibition Interspécifique 

Le Tableau II r epor t e les résul ta ts des tests effec
tués : différence de croissance entre espèce poussant 
seule, et dans le milieu de cul ture d'une au t re algue. 

Certaines espèces para issent peu sensibles : il 
s'agit de Scenadesmus crassus et de Dictyosphae-
Hum. Anabena semble insensible aux au t r e s espè

ces. En aucun cas une baisse ou une augmen ta t ion 
notable du taux de croissance n'est significative. 

Ces tes ts aura ient mér i té d 'être réalisés dans des 
conditions nutritionnelles variées ; effectués ici dans 
le cas de cul tures exponentielles, ils n 'ont pas mis 
en évidence d'effets stimulants ou inhibiteurs impor
tan ts et suffisamment nets pour être quant i f iés e t 
pr is en compte par un modèle. 
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3. — structure du modèle 

3.1. — Ecriture 

La formula t ion adoptée ici combine assimilat ion, 
q u o t a s et c ro i s sance . La figure 2 donne le schéma 
géné ra l du modèle . 

T E M P E R A T U R E 

P A R A M È T R E S D E S F O N C T I O N S 

A s s i m i l o t i o n 

j v m N K N | V m P K P |VmS K S 

C r o i s s a n c e 

S U B S T R A T ; 

iJopt lopt 

L U M I E R E 

P H O T O 

P É R I O D E 

I-» T A U X 
d Assimi 

l o t i o n 

T A U X de 

I Croissance 

C o e f f . 

d'extinction 

— 1 — % 1 — 
| Q u o t a s N , P , S P O P U L A T I O N 

d ' A L G U E S 1 
P O P U L A T I O N 

d ' A L G U E S 
[ O u o t o Chlorophyl le 

P O P U L A T I O N 

d ' A L G U E S 

F i g . 2. S c h é m a d u m o d è l e . 

3J.1 — Croissance. 

L'évolut ion de la popula t ion est décr i te en utili
san t le t aux de c ro i ssance , sous la forme d 'un taux 
m a x i m a l affecté de fac teurs de réduct ion pour des 
condi t ions non opt imales de t empé ra tu r e (T), 
l umiè re (I) et n u t r i m e n t s (N, P, Si) : 

^ - ^^m * R e d I * R e d T * R e d N * R e d P * 
RedSi (2) 

Dans ce modèle, la lumière intervient directement 
d a n s la fo rmula t ion : le métabol i sme du carbone 
(photosynthèse , respira t ion) est impl ic i tement p r i s 
en compte . 

L u m i è r e e t t e m p é r a t u r e 

L 'équat ion de Steele (1962) est util isée pour expri
m e r le taux opt imal de croissance lié aux conditions 
l umineuses : 

^{I,T) = ft,m(T) * a * 1 * exp (I - a * I). 
e t a = l / Iop t (T) (3) 

^m (T) et lopt (T) sont décrits en fonction de la tem
pé ra tu r e selon un polynôme ajusté (Dauta 1983a). 

L'atténuation de la lumière incidente (ïi) pa r l'om
bre propre est calculée pa r une Loi de Beer-
Lamber t : 

I - Ii * exp (K * Dopt) où K est une cons tante liée 
à la géométrie du système de cu l ture utilisé 
(Livansky 1979) et Dopt la somme des densités opti
ques relatives à chaque espèce. 

Réduction du taux de croissance pa r l 'état nutri-

tionnel. 

^ = ^ m (I, T) * (Qj-Qoj)/(Qmj-Qoj) (4) où Qj. Qoj et 

Omj sont respectivement, pour un nu t r iment J, le 

quota à l ' instant t, le quota minimal et le quota 

maximal . 

Une loi multiplicative des carences est utilisée, 

soit : 

Rd = RedN * RedP * RedSi (Droop 1973. Lehman 

et al. 1975). 

3.1.2. — Assimilation et stockage intracellulaire 

des nutriments. 

La vitesse d 'assimilat ion des nu t r imen t s est con
trôlée à la fois pa r la concentra t ion de l 'élément J 
(Sj) dans le milieu de cu l tu re (Loi de Michaelis-
Menten) et p a r le stock intracel lulaire Oj, soit : 

Vj = Vmj * [Sj/(Sj + Kj)] * [(Qmj - Qj)/(Omj -

Qoj)] (5) 

dSj - - Vj * N et dOj = Vj - ^ * Oj (6) 

La vitesse maximale d 'assimilat ion (Vmj) et la 

constante de demi-saturation (Kj) sont décrites pour 

NNO3, PPO4 et Si02. en fonction de la t empéra tu re , 

par un polynôme ajusté (Dauta 1983b). 

Pour l 'azote, le cas d'Anabaena est t rai té séparé
ment p a r le modèle. La fixation de l 'azote élémen
taire N2 est décrite de façon implicite, et sans doute 
jus tement cri t icable : si la concentra t ion en n i t ra te 
s 'abaisse au dessous d 'une valeur seuil fixé à 0, 2 
^g-at. I-l, le modèle considère que A«afcaenû utilise 
N2 comme substra t , et que son quota cellulaire en 
azote tend vers le stock maximal . Cette extrapola
tion est basée, d 'une par t sur le fait que de très fai
bles concentrat ions en azote n i t r ique inhibent l'in
duction d 'hétérocystes (Horne et al. 1979) et blo
quent la formation de ni t rogénase (Ogawa et Car r 
1969), d ' au t re par t su r le fait que la croissance est 
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peu affectée pa r la l imitat ion en azote ni t r ique ou 
ammoniacal (Cobb et Myers 1964). 

3.J.3. — Teneurs en chlorophylle. 

De notables var ia t ions dans la composi t ion des 
cellules sont enregis t rées lors de carences en élé
ments nutr i t i fs (Rhode 1948, Holmes 1966), produi
sant des effets plus m a r q u é s pour l 'azote (Gramms 
et Boyle 1972, Healey et Hendzel 1975). L'analyse de 
nos résul ta ts mon t re que la teneur en chlorophylle 
(OCh) peut ê t re relié aux réserves en azote (QN) ou 
phosphore (QP) selon une loi hyperbol ique, soit : 

QCh = valeur Minimaie de l 'équation (1) appli
quée à N et P (7). 

3.2. — Variables 

Les variables des forçage in t rodui tes pa r le cal
cul sont l ' intensité lumineuse incidente (li), le coef
ficient d 'extinction lié a u système de cul ture , et la 
tempéra ture . 

0.3-, Nb.C 

0.\5] 

0 
25Ch 

Pediastrum boryanum 

l2S l 

0 

Chl, 

Q N 

! Subs t ra t N 0 3 - M ( u g - o t / i ) 

5^ 

0 
4 5 
J o u rs 

Les var ia t ions d 'état carac tér is t iques sont : 

— la popula t ion (N). en nombre de cel lules . 1-1 
— les quotas cellulaires en azote (On), en phos

phore (Qp) et pour Fragillaria, en silice (QSi) 
— les quo tas en chlorophylle (QCh) 
— les subs t r a t s en azote (SN), phosphore (SP) et 

silice (SSi) après init ialisation. 

Les calculs s'effectuent avec un pas de t emps t rès 
cours (0, 1 à 1 heure), et les dérivés sont ass imi lées 
à des taux. 

4. — Modélisation 

Si la bonne res t i tu t ion des phénomènes a pu ê t r e 
d é m o n t r é e pour des valeurs instantanées de crois
sance (Dauta 1983a) ou d'assimilation (Dauta 1983b), 
il est indispensable de tes ter la validité du modè le 
proposé dans le cas de prédict ions à long t e rme . De 
cette façon, les divers cas étudiés sont englobés : 
carence progressive, ajout de nu t r iments , o m b r e 
propre. L'évolution prédite de plusieurs populat ions 

0 . 2 , 
Nb.C 

Fig. 3. Cultures monospécifiques. Carence et ajout d'azote. Cas de Pediastrum boryanum et de Scenedesmus quadricauda. 
• : points mesurés — : simulation. 
Nb.C : nombre de cellules en 10^ . L'. Chl. : chlorophylle en ^g. L'. 
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. Nb.C 

Q c | J 

2 S u b s t r a t P C 4 - P ( u g - o t / L ) 

1 

0 

10 e 14 
J o u r s 

Coelastrum microsporum 

QfT^i Q p 

Q o - M 

2n 1 S u b s t r a t P 0 4 - P ( ; j g - a t / L ] 

0 
10 12 14 

J o u r s 

Fig. 4. Cul tures monospéc i f iques . Carence et ajout de phosphore. Cas de Scenedesmus crassus et de Coelastrum micros
porum. 
• : po ints m e s u r é s — : s imulat ion . 
Nb.C : n o m b r e de ce l lu les en 10^ . 1 ' . Chl. chlorophylle en ^g. 1 ' . 

est a lo r s c o m p a r é e aux résu l ta t s expé r imen taux 
recuei l l is su r des cu l tu res en batch, mono ou 
plur ispéci f iques . 

4.1. — Cultures monospécif iques l imitées en 
nutriments 

diction de ce dern ier phénomène est relat ivement 
bonne quant à la valeur a t te inte , la rapidi té de 
reconst i tu t ion du stock de chlorophylle pa r cellule 
est net tement surévaluée (en 2 heures dans le cas 
du modèle, contre 12 à 24 heures dans la réalité}. 

L'évolution de la population après l'ajout est bien 
s imulée et le découplage en t re l 'assimilation et la 
croissance est bien res t i tué . 

Les r é su l t a t s de la modélisat ion sont c o m p a r é s 
aux observa t ions expér imenta les (fig. 3 et 4). 

Les po in ts co r r e spondan t s aux quo ta s ex t rêmes 
en ch lorophyl le sont bien res t i tués : en réal i té , il ne 
peu t en ê t re a u t r e m e n t puisque ce sont les va leurs 
expér imenta les in t rodui tes dans l 'équation (1). Seu
les les va leurs in termédia i res sont in téressantes : le 
modèle res t i tue assez bien la baisse de chlorophylle 
d 'une c u l t u r e ca rencée vieill issante et un reverdis
sement si l'on rajoute le nut r iment absent . Si la pré-

4.2. — Cultures plurispécifiques 

4.2.1. — Conditions non limitantes en nutriments 

Pour des conditions non limitantes en nutr iments , 
il est possible de calculer et de compare r les taux 
de croissance instantanés des espèces, et ce pour la 
plage de t empéra tu re 7-35° C et une gamme de 
lumière de 0 à 750 ̂ E.m-2.s-l. Ainsi pour chaque 
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10 15 2 0 2 5 3 0 3 5 ° C 

C m 2 0 0 

Dp. 3 0 0 

S.q 4 0 0 

F b 5 0 0 

A c 6 0 0 

M m 7 0 0 

Fig. 5. Taux de croissance, combinaisons lumière • température. A) Taux de croissance instantané S.c : Scenedesmus crassus 
D.p : Dictyosphaérium pulchellum F.b : Fragilïaria bidens P.b : Pédiastrum boryanum. B) Taux d'accroissement de 
biomasse Cm : Coelaslrum microsporum S.q : Scenedesmus quadricauda A.c : Anabaena cyîindrica M.m ; Monora-
phidium minutum 

combinaison Tempéra ture - In tens i té lumineuse, il 
est possible de dé t e rmine r l 'espèce qui possède le 
taux de c ro issance le plus élevé {fig. 5a). 

De 7 à 15° C, que lque soit la lumière , le taux de 
croissance de Fragilïaria est supé r i eu r à toutes les 
au t res espèces. Le domaine des faibles lumières est 
favorable à Anabaena. A pa r t i r de 15° C, la Diato
mée cède peu à peu et d 'abord aux faibles lumières . 
Au delà de 22° C. cinq des six espèces de Chlorophy
cées étudiées arr ivent à se dist inguer : chacune deve
nan t la plus compét i t ive dans une plage de 
Tempéra ture-Lumière parfai tement délimitée. Seul 
Pédiastrum boryanum n ' appa ra î t pas, son taux de 
croissance maximal (— 1,25) le plaçant toujours en 
retrai t . Cependant , l 'expression de cet te cro issance 
peut ê t re pondérée p a r le biovolume (B) respectif de 
chaque espèce * B), et expr ime a lors un accrois
sement de b iomasse ; ce mode d 'expression du taux 
de croissance avantage a lors les espèces ayant des 
cellules de forte taille {fig. 5b) telle Fragilïaria ou 
Pédiastrum au dépens d 'espèces ayant un fort taux 
de c r o i s s a n c e m a i s de p e t i t e s c e l l u l e s 
(Monoraphidium). 

Les figures 6a et 6b re t racen t la dynamique de 
popula t ions plur ispécif iques non limitées en nutr i 
ments et pour qua t r e t empé ra tu r e s . 

On peut noter qu ' i l existe des écar ts , de faible 
ampl i tude , au niveau des paramèt res g lobaux (Den
sité de cellules, chlorophylle) lorsque les c u l t u r e s 
vieillissent : la popula t ion mesurée est tou jours un 
peu infér ieure à celle prédi te . La composi t ion qua
litative de la popula t ion n'est p a s toujours t r è s pré
c isément simulée, mais les grandes t endances sont 
respectées : si Fragilïaria est l'espèce la plus efficace 
aux faibles t empéra tu re s (15° C), elle est fo r t emen t 
concur rencée au dessus de 20° C lorsque la lumiè re 
disponible baisse . 

Le rôle de la lumière de la lumière p a r a î t effecti
vement p répondéran t . Il est b ien i l lustré p a r l'évo
lution des taux de croissance dans le t emps , quel le 
que soit la t empéra tu re , des condi t ions ini t iales de 
fort éclairement (intensité lumineuse élevée et supé
r i eu re ou égale à 500 ;tE.m-2.s-l) favorisent la crois
sance de l'espèce la moins sensible. C'est seu lement 
lorsque celle-ci. par son développement , a u r a a t té 
nué la lumière, que les autres espèces vont commen
cer à croître, l'élévation du taux de croissance d'Ana
baena se p roduisan t en d e r n i e r lieu. 

L' intensité lumineuse ou bien la concen t ra t ion de 
cellules au dépar t revêtent a lors une g r ande impor
tance . De même, l 'ut i l isation d'un sys t ème de cul
t u r e diffèrent (variation du coefficient d 'ext inc t ion 
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T E M P S J O U R S 

Fig. 6 a. Cul tures plurispéci f iques . Nutr iment s en excès. 
N o m b r e initial d e ce l lu le s / e spèce ^ lO^. 1 
1 : Scenedesmus crassus 2 : Coelastrum microsporum 3 : Dictyosphaerium pulchellum 4 : 
Scenedesmus quadricauda 5 : Fragillaria bidens 6 : Anabaena cylindrica 7 : Pediastrum bory
anum 8 : Monoraphidium minutum 



(9) MODÉLISATION DE CULTURES D'ALGUES 81 

Fig. 6 b. Cultures plurispéci f iques . Nutr iments en excès . 
Nombre initial de ce l lu les /espèce — 10 .̂ 1 ' . 
1 : Scenedesmus crassus 2 : Coelastrum microsporum 3 : Dictyosphaerium pulchellum 4 : 
Scenedesmus quadricauda 5 : Fragillaria bidens 6 ; Anabaena cylindrica 7 ; Pediastrum bory
anum 8 : Monoraphidium minutum 
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de la lumière) condui ra i t à une a u t r e composi t ion 
qual i ta t ive de la popula t ion . 

4.2.2. — Conditions limitantes en nutriments. 

Deux cas ont été s imiles sur une populat ion plu-
r ispécif ique ca rencée soit en azote (fig. 7), soit en 
phosphore (fig. 8) e t pe r tu rbée p a r un ajout de l'élé
ment absen t . 

Tandis que l'on assiste à une consommation extrê
mement rapide du nutr iment rajouté et à une aug
menta t ion de la biomasse dans les jours suivants, 
il apparaî t que la réponse de chaque espèce est une 
fonction complexe des capacités d'assimilation et de 
stockage. Cependant, cette réponse (traduite par une 
augmenta t ion du nombre de cellules) peut ê t re 
immédiate ou bien différée dans le temps en fonc
tion des conditions climatiques (Lumière, Tempéra-

Nombre de Cellules ( tO%l 
0 ^ 4 . s c 

2 4 6 8 10 12 14 16 e 2 0 22 

Nombre total de Cellules ( l O ^ / L ) 

2 4 6 8 10 12 14 16 18 2 0 22 

Substrat P 0 4 - P { j j g a t / D 
a|out (consommé en 3 heures) 

4 6 8 10 12 14 16 18 2 0 2 2 
Temps en j o u r s 

2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 

Fig. 7. Culture p lur ispéc i f ique . Carence et ajout d'azote. Simulation. 
S.c : Scenedesmus crassus C m : Coelastrum microsporum D.p : Dictyosphaerium pulchellum S.q : Scenedesmus 
quadricauda F.b : FragiUaria bidens A.c : Anabaena cylindrica P,b : Pediastrum boryanum M.m : Monoraphidium 
minutum 
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„ Nombre de Cellules ( 
a 0 2 , s . c 

4 8 12 

Chlorophyl le ( u g / l Substrat N 0 3 - N ( u g a t / l ) 
ajout (consomme en 4 heures) 

300i Intensité lumineuse disponible(j jE /m2A) 

50) 

12 16 20 24 
T e m p s en j o u r s 

8 12 16 20 24 

Fig. 8. Culture plurispécifique. Carence et ajout de phosphore. Simulation. 
S.c : Scenedesmus crassus Cm ; Coelastrum microsporum D.p : Dictyosphaerium pulchellum S.q : Scenedesmus 
quadricauda F.b : Fragillaria bidens A.c : Anabaena cylindrica P.b ; Pediastrum boryanum M.m : Monoraphidium 
minutum 
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tiire) : ce phénomène est très net dans le cas de 
l'ajout en phosphore , pour Anabaena. Pédiastrum et 
Monoraphidium {fig. 8b). 

5. — Discussion 

La compét i t ion en t re espèces a souvent é té abor
dée et é tud iée à t r ave r s les effets d 'auto et hé té ro 
an t agon i sme (Tassigny et Lefèvre 1971, Keating 
1978), la p roduc t ion d ' inhib i teurs de croissance 
(Harr is 1971). les effets algostatiques (Gravila 1972). 
Cependan t , m ê m e si ces interact ions ont un effet 
significatif, leurs formulat ions en t e rmes quant i ta 
tifs dans un modèle dynamique restent encore à éta
blir. Les é tudes en ce domaine sont ra re et revêtent 
p lu tô t un c a r a c t è r e quali tat if ou descriptif, comme 
p a r exemple : 

— l'effet bac té r ien de Chlorelîa et Scenedesmus 
(Dor 1976) 

— interact ion en t re Microcystis et Chlorelîa (Lam 
et Si lves ter 1979), ou entre Scenedesmus et 

Oscillatoria (Mur et al. 1978). Ces derniers adoptent 
d 'a i l leurs u n e d é m a r c h e voisine de celle présentée 
ici, en considérant la compétit ion par rapport à l'uti
l isat ion de la lumière . 

Le modèle ut i l isé ici est axé pr incipalement s u r 
la d é p e n d a n c e de la cro issance vis à vis de la 
lumière , de la t e m p é r a t u r e , de l 'assimilation des 
n u t r i m e n t s et réserves in t racel lu la i res : ces divers 
p r o c e s s u s se t r a d u i s e n t pa r une compét i t ion 
in terspécif ique. 

Une a p p r o c h e s imi la i re a été développée pa r Til
man et Ki lham (1976), Jones et al. (1978) et Mickel-
son et al. (1979), qui comparen t les résul ta ts de cul
tu res en batch ou semi-continues avec un modèle de 
compét i t ion basé sur les nu t r iments . 

Les modèles t ra i tant de cultures monospécifiques 
sont plus nombreux, par exemple pour Scenedesmus 
et Chlorelîa (Azad et Borchard t 1970), Selenastrum 
(Toerien et Huang . 1973 a et b), Oscillatoria (Gren-
ney et al. 1973), Cryptomonas {C\oevr\ 1977). Oscilla
toria (Ahlgren 1978), Skeletonema (Davis et al. 1978), 
Nostoc et Selenastrum (Brown et Har r i s 1978), 
Monochrysis ( B u r m a s t e r 1979). 

Cer ta ins aspects de la croissance en cu l ture ou de 
l ' ass imi la t ion des n u t r i m e n t s sont parfois pr is en 
compte : Falkowsky ( 1977) utilise une constante d'af-
finité lumineuse p o u r le taux de consommat ion des 
n i t r a t es . L ' impor t ance de la tu rbu lence en c u l t u r e 

(Krueger et Eloff 1978), de la carence en carbone 
{Claesson et Forsberg 1978, Marvan et Pribil 1978) 
et les phénomènes d 'ombre p ropre {Myers 1953, 
Marvan et Pribil 1978) sont r a rement intégrés aux 
formulat ions. 

Il est évident que des expressions telles la réduc
tion du taux de croissance, ou la loi de Michaelis-
Menten pour l 'assimilation, ne const i tuent que des 
approches imparfaites (Brown et al. 1978). Il appa
raît également que les pa ramèt res employés dans 
les formulations ne sont pas exempts d' incerti tude : 

— selon le système utilisé pour leur détermination, 
batch ou chémostat (Zevenboom et Mur 1979) 
— selon le protocole adopté, Zevenboom et Mur 
(1978) font pa r exemple une distinction en t re jeûne 
et carence. 

— au niveau de la calibration (Lederman et al. 1976) 

Pour cer ta ins processus, une tendance générale 
peut ê t re dégagée : par exemple, le lien entre le taux 
d 'assimilat ion et le rapport surface/volume d 'une 
cellule, ou entre les possibilités de stockage et le bio
volume. Il n'en est pas de même pour d ' au t re para
mètres ; Burmaster (1979) montre que la conception 
d'un taux de croissance instantané relié au quota est 
défectueuse : lors d'un ajout en nutriment, le modèle 
prédit une reprise de la croissance en avance sur les 
observat ions. Ce même type de r emarque peut ê t re 
fait su r les résul ta ts présentés ici, au sujet de la 
modélisation du quota en chlorophylle. La forme de 
stockage, inorganique ou inorganique (Goldman et 
Peavey 1979) et les cinétiques d' incorporation de ces 
pools à la matière organique vivante sont encore mal 
évaluées : Davis et al. (1978) uti l isent une vitesse 
d 'assimilat ion liée au subst ra t et une vitesse d'uti
lisation liée au stock interne de silice. Les modèles 
à plusieurs compar t iments internes (Cloern 1976, 
Davis et al. 1978) sont cer ta inement plus perfor
mants dans ce cas ; cependant, la mise en oeuvre de 
tels modèles suppose l ' introduction de nouveaux 
pa ramèt res difficiles à évaluer. 

Le modèle présenté n'apporte en ces domaines que 
peu d'innovations, si ce n'est une inféodation de tous 
les paramèt res à la t empéra ture , et une expression 
de la teneur en chlorophylle, qui n 'est plus considé
rée comme une constante mais qui devient une 
variable reliée à l'état nulri t ionnel . Tett et al. (1975) 
avaient également utilisé une formulat ion un peu 
a n a l o g u e p o u r d é c r i r e le q u o t i e n t ch lo 
rophylle/carbone. 
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La bonne adéquat ion des résul ta ts de la simula

tion avec les données expérimentales est enregistrée 

pour les phénomènes suivants : 

— consommation rapide des nu t r iments 

— consommation de luxe et stockage 

— croissance différée par rapport à l'assimilation 

— réduction de la croissance pa r l 'ombre propre 

— baisse de la teneur en chlorophylle dans le cas 

de limitation sévère en nut r iment 

— succession des espèces sans prise en compte 

des effets d 'auto et hé téroantagonismes . 

Yoder (1979) arr ive à des résul ta ts similaires, et 

montre en effet qu'un modèle prenant seulement en 

compte la lumière et la température , et basé sur des 

paramètres établis expérimentalement , est souvent 

suffisant pour expliquer les dynamiques observées 

dans ses expériences de cul tures en dialyse. 

Ces résultats montrent qu 'un tel modèle -basé sur 

les concepts actuels et grâce à une formulation 

synthétique- permet de rendre compte pour une 

grande part des cinétiques d'assimilation et de crois

sance de populat ions d'algues mono ou plurispéci

fiques. Ceci est en grande part ie lié à la mise en oeu

vre d'un modèle basé sur des pa ramè t re s interdé

pendants qui appor ten t fiabilité et robustesse. 

Des progrés restent cependant à faire, en parti

culier pour les modélisat ions à court t e rme (quel

ques heures à un jour) dans le cas de populat ions 

carencées et per turbées pa r un ajout de nut r iment . 

Plus généralement, l 'amélioration de l 'aptitude de 

ces modèles à simuler la dynamique de peuplements 

phytoplanctoniques dans des condit ions t rès diver

ses suppose : 

— la recherche d 'une formulat ion, simple mais 

généralisable, des processus écophysiologiques qui 

contrôlent la croissance et le déclin des populations. 

Il convient en particulier de baser cette formulation 

sur des pai amètres accessibles aux mesures de ter

rain, en recherchant les corrélat ions entre les para

mètres et leur signification. 

— en conséquence, le développement d 'é tudes 

expérimentales destinées à mieux comprendre les 

variations de la composition biochimique des algues 

et leurs effets sur les fonctions métaboliques. 

Il est ainsi facile de démon t r e r que les modèles 

de simulation - en dehors de leur util isation en tant 

qu 'out i ls de prédict ion et de synthèse des connais

sances - peuvent jouer un rôle interactif en indiquant 

au chercheur les phénomènes à préciser et à mieux 

définir. 
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