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Chapitre I. Introduction — Etat de I'art.

CHAPITRE |. INTRODUCTION — ETAT DE L’ART.

I.1. Contexte scientifique

Depuis le début de l'ére industrielle la consommation d’énergie fossile liée aux activités
humaines a entrainé I'augmentation du dioxyde de carbone anthropique dans I'atmosphére a un
rythme soutenu. La teneur en CO, atmosphérique, principal gaz a effet de serre, était de 280 ppm en
1860, alors qu'elle atteint 370 ppm en 2002. L'impact des activités anthropiques sur cette
augmentation est désormais établi; la concentration actuelle de CO, n’a jamais été dépassée au cours
des 420 000 derniéres années (Falkowski, 2000). Cette accroissement du CO, atmosphérique s’est
accompagné d’'une hausse sensible de la température moyenne du globe. Depuis la fin du 19°me
siécle, la température moyenne a augmenté de 0.6 + 0.2°C. Les années 1990 se caractérisent comme

la décennie la plus chaude du dernier millénaire, avec un record de température en 1998 (Figure 1.1).

1.0 e M e S B e s e T
- Instrumental data (AD 1902 to 1999)
| —— Reconstruction (AD 1000 to 1980) 4
= Reconstruction (40 year smoothed) 1998 instrumental value |
5 os I
s, G i
© o
Eo
27 1
@ 2 it :j. i1
D o f
L i 1B
=2 oo I Ll | | !"II! [
L) ] ik
E
% g '| i \ | | 'ﬁ I .
c 8 i el U™ Y AT ! M i
g® ] I NV T |
= L 1, II ] l
o
= 0.5 i —
1.0 ) X 1 R R 1 1 . A . 1 L L 1
1000 1200 1400 1600 1800 2000

Year

Figure 1.1: Reconstuction des températures de ce dernier millénnaire (1000 a 1999) de I'hémispheére nord (bleu: anneaux de
croissances des arbres, des coraux, carottes de glace et archives historiques) et données instrumentales (rouge). Les données
sont lissées (noir) et encadrées de deux fois I'écart-type (gris). Rapport de I''PCC. Site web: http://www.ipcc.ch/

Sous I'égide du Programme International Geosphere-Biosphére (IGPB), la communauté
scientifique s’efforce de comprendre les mécanismes de contrble de la teneur en CO, atmosphérique
et de ses conséquences sur le réchauffement global. La modélisation des scénarii possibles des
conséquences de l'effet de serre devient un enjeu critique, qui doit aider les politiques dans leur
gestion des activités humaines. Selon le rapport 2001 du comité intergouvernemental sur le
changement climatique (IPCC, Intergovernmental Panel on Climate Change) les rejets anthropiques

de CO, s’élévent 4 6.3+ 0.4 Gt C an™ et 'accroissement dans I'atmosphére a 3.2+ 0.1 Gt C an™. Le
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différentiel se traduit par un flux net de I'atmosphére vers le systéme terrestre d’'une part (1.4 + 0.7 Gt
C an™) et vers le systéme océanique d'autre part (1.7 + 0.5 Gt C an™). L’océan s'avére donc &tre un
puits de C important puisqu’il absorbe pres d'un tiers des émissions de CO, anthropiques.

L'océan est en effet le plus grand réservoir de carbone a faible temps de résidence, en
opposition avec les roches de la lithosphere, et contient 50 fois plus de carbone inorganique dissous
gue I'atmosphére. L'océan accumule du CO, par échange avec I'atmosphére par I'intermédiaire de
deux processus clés: la pompe de solubilité et la pompe biologique. La premiére dépend de la
circulation générale thermohaline et des variations saisonnieres de température. En effet, la solubilité
du CO, augmente quand la température décroit; les eaux froides saturées en CO, plongent aux
hautes latitudes sous l'effet de leur densité et entrent dans la circulation profonde. Le carbone est ainsi
séquestré dans les masses d'eau profondes pour une échelle de temps de I'ordre d’une dizaine de
millier d’années mais a terme, la circulation générale («conveyor belt», Broecker, 1991) ré-exposera

ces masses d’eau a la surface, ou le CO, sera & nouveau dégazé (Figure 1.2).

=P Courant de surface
e Courant profond

Figure 1.2: Schéma de la circulation générale des masses d’eau, selon le modéle du «tapis roulant» ou «conveyor belt» d'apres
Broecker, 1991.

L'efficacité de cette pompe de solubilité est de surcroit menacée par le réchauffement de la
planéte. Une augmentation de la température se traduirait par une augmentation de la stratification de
la couche de surface et par un affaiblissement de I'intensité des subductions d’eaux froides. Certains
modeéles montrent que la circulation thermohaline décline déja depuis quelques décennies. Ces
modeles prévoient qu’'une augmentation de 1% par an de la teneur en CO, atmosphérique
entrainerait un arrét de la circulation thermohaline d’ici 100 ans, or le rythme actuel d’augmentation
est de + 0.4 % par an.

Le second mécanisme de pompage du CO, atmosphérique s'effectue au travers de la
biologie. Bien que représentant moins de 1% de la biomasse végétale de la planéte, le phytoplancton
marin est responsable de la moitié de la fixation biologique de carbone a I'échelle globale. Le CO, est
réduit par la photosynthése et converti en matiere particulaire. L'essentiel de la matiere produite est
ingérée par les échelons trophiques supérieurs et reminéralisée, néanmoins une petite fraction (0.04-
0.3 %, Emerson et Hedges, 1988; Westbroeck et al., 1993) échappe a la prédation et sédimente sous

forme de carbone organique. En milieu cétier, la faible profondeur de la colonne d’'eau limite les
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processus de reminéralisation et la fraction du C organique exportée vers le sédiment peut atteindre
10 % (Berger et al., 1989). Le gradient de CO, maintenu par la pompe biologique entre la couche de
surface et les masses d’eau profondes entraine un flux net de I'atmosphére vers I'océan. En I'absence
de ce mécanisme, dans I'hypothése d'un océan abiotique, on estime que les concentrations en CO,
atmosphérique seraient de l'ordre de 200 ppm supérieures (Sarmiento et Toggweiler, 1984;
Siegenthaler et Sarmiento, 1993; Maier-Reimer et al., 1996).

Le C peut également étre exporté sous forme inorganique (CaCO;) par le biais des
organismes calcaires, on parle alors de pompe a carbonates. Ce mécanisme comporte cependant

un feedback négatif, car la calcification entraine une libération de CO,, selon la réaction suivante:

Ca?' + 2HCO* = CaCO; + CO, + H,0O

Le cycle du carbone dépend ainsi largement de la production primaire océanique nette,
définie comme la quantité de C fixée par la photosynthése et disponible pour les échelons trophiques
supérieurs (Falkowski, 1998). La production primaire marine dépend de nombreux facteurs au premier
rang desquels se trouve l'intensité de I'éclairement de la couche de surface (Sverdrup, 1953). Lorsque
I'éclairement incident est suffisant et que la profondeur de la couche de mélange permet de maintenir
le phytoplancton dans la couche euphotique, un apport de sels nutritifs (upwellings, tourbillons,
mélanges verticaux dus aux coups de vents...) confére aux cellules phytoplanctoniques de grande
taille un avantage compétitif sur les petites cellules. Les algues microphytoplanctoniques (>20 um)
sont en effet capables d’exploiter plus rapidement un pulse de sels nutritifs et de les stocker dans des
vacuoles intracellulaires. Dugdale et Goering (1967) ont ainsi distingué la production nouvelle,
supportée par des apports de sels nutritifs dits nouveaux (upwellings, diffusion turbulente, apports
fluviaux et atmosphériques) et la production régénérée, supportée par la reminéralisation de la
matiére organique dans la couche de surface par I'échelon microbien. Le stock de sels nutritifs
disponible au sein de la couche éclairée fixe ainsi la limite supérieure de la quantité de biomasse
accumulée (Smetacek, 1999). Les principaux flux de C organique vers les sédiments, correspondant a
la production exportée, sont généralement associés aux blooms de diatomées (Buesseler, 1998).
Ces algues siliceuses de grande taille sont en effet un vecteur privilégié de I'exportation rapide de C
vers I'océan profond (Smetacek, 1985; Sancetta et al., 1991). Le modéle de bifurcation de Legendre
et le Févre (1989) résume les interactions entre la structure de taille des communautés, le régime de
production (nouvelle ou régénérée) et la production exportée (Figure 1.3). Les taux d’exportation du C
organique les plus importants ont été observés lors d‘épisodes de bloom aux hautes latitudes, ou sous
forme de pulses saisonniers aux latitudes plus faibles (Buesseler, 1998) ainsi qu’au niveau des
marges continentales, comme l'indiquent les résultats du modéle de Falkowski et al., (2000) (Figure
1.4). La production annuelle exportée sous la thermocline permanente des océans (environ 500 m)
I'est essentiellement sous forme dissoute (COD, Carbon Organique Dissous) et peut étre considérée
comme séquestrée pour quelques centaines a quelques milliers d’années, suivant le temps de
résidence des masses d'eaux. Ce flux est estimé & 16 Gt de C par an (Falkowski et al., 2000), soit
équivalent a un tiers de la production primaire océanique évaluée a 45 - 50 Gt de C par an (Field et
al., 1998; Longhurst et al., 1995; Antoine et al., 1996; Falkowski et al., 1998; Balkanski et al., 1999).
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Figure 1.3: Schéma dérivé du modele de bifurcation de Legendre et Le Févre (1989).
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Figure 1.4: Estimation de I'exportation de C organique (g C m?), dans Falkowski et al., 2000.
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Les modeles couplés de climatologie et de biogéochimie suggéerent que la pompe biologique
pourrait contrecarrer la diminution de I'efficacité de la pompe de solubilité. Si la pompe biologique doit
absorber le surplus de CO, émis dans I'atmospheére, son efficacité doit nécessairement augmenter.
Trois types de processus fondamentaux, décrits par Falkowski (1998, 2000), sont susceptibles de
modifier la répartition du CO, entre le compartiment océanique et atmosphérique :

1. Une augmentation de l'utilisation des sels nutritifs de la couche de surface. L'utilisation
compléte de l'azote et du phosphore du seul océan Austral permettrait selon les modéles une
diminution de 15 % du CO, atmosphérique (Sarmiento et Orr, 1991).

2. Une accroissement de la quantité totale de sels nutritifs dans |'océan. Un apport
supplémentaire de sels nutritifs limitants de source fluviale, atmosphérique ou sédimentaire pourrait
modifier la production primaire et les flux d’exportation de C.

3. Une modification des rapports élémentaires de la matiere organique vivante et exportée. La
structure des écosystémes marins et en particulier la composition spécifique du phytoplancton jouent
un réle prépondérant dans l'intensité des flux de C vers l'océan profond. Un changement dans la
contribution des espéces calcaires par rapport aux especes siliceuses pourrait modifier les bilans

d’exportation de C.

I.1. L’hypothése du fer

On a longtemps considéré que seule la quantité disponible d’azote (N) et de phosphore (P)
pouvait s’avérer limitante pour la production primaire océanique. Or de vastes étendues océaniques
dans le Pacifique Equatorial et Sub-Arctique ainsi que dans I'Océan Austral sont répertoriées comme
des zones HNLC (High Nutrient Low Chlorophyll) ou la biomasse reste faible malgré des stocks
importants de sels nutritifs. Martin et Fitzwater (1988) ont été les premiers a émettre I’hypothése d’'une
limitation de la croissance phytoplanctonique par le fer dans ces régions pour expliquer la présence
de ces stocks d'N et de P jamais épuisés. En effet ces zones se trouvent éloignées des sources
continentales de fer et recoivent de surcroit de faibles quantités de poussiéres atmosphériques. Les
données obtenues grace aux carottes de glace ont montré que les teneurs en CO, atmosphérique et
en poussiéres étaient anti-corrélées sur les 180 000 derniéres années: quand la quantité de
poussieres atmosphériques augmente, la concentration en CO, diminue. Martin a élargi son
hypothése en affirmant que I'adjonction délibérée de fer dans certaines zones océaniques pourrait
augmenter de fagon significative la productivité primaire et ainsi la séquestration de CO, dans I'océan
profond. Il caricature a moitié sa démarche en langant la célebre phrase «Give me half a tanker of iron
and | will give you the next ice age». L’hypothése de la limitation de la croissance phytoplanctonique
par le fer est maintenant généralement admise par la communauté scientifique et a méme donné lieu
a des expériences de fertilisation in situ a petite échelle: IronEx (Pacifique Equatorial), SOIREE
(Océan Austral, secteur pacifique), EISENEX (Océan Austral, secteur atlantique). La médiatisation de
ces recherches a conduit a une multiplication des brevets concernant les processus de fertilisation de
'océan par des sociétés privées, pour qui ce nouvel Eldorado représente un «permis de polluer» qui

pourrait s’avérer extrémement rentable dans un avenir proche.
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Cette évolution fait I'objet de critiques sévéres de la part des scientifigues (Banse, 1991a,
199b, Chisholm, 2000, 2001; Falkowski, 1998, 2000). Le manque de connaissance du fonctionnement
fin du cycle du carbone et de I'impact de fer sur la composition spécifique du phytoplancton sont des
raisons suffisantes pour appliquer le principe de précaution. Chisholm (2000) démontre que la
fertilisation des océans ne permettrait au mieux qu’un gain de temps. Le carbone est en effet intégré a
deux grands cycles: I'un & échelle de temps géologique, de l'ordre du million d'années, l'autre a
échelle de temps biologique, beaucoup plus rapide. Le CO; est intégré au cycle long quand il est
séquestré dans les roches de la lithospheére, puis relargué lors des dégazages volcaniques ou lors de
I'érosion des roches. En revanche, le CO, transite par un cycle court lorsqu’il est réduit par la
photosynthése en matiere particulaire, puis reminéralisé. Une petite fraction échappe a I'oxydation par
la respiration et est a nouveau intégré au cycle long par sédimentation et constitution des
combustibles fossiles. Depuis 200 ans, 'homme réinjecte du C au cycle court en brilant les énergies
fossiles issues du cycle géologique. Les puits biologiques que sont la végétation terrestre et marine
n'ont pas la capacité de s’'adapter rapidement a cette augmentation ni d'absorber les surplus émis.
Pour que les expériences de séquestration réussissent leur but ultime qui est de contrdler la variabilité
du climat induite par 'homme, il sera nécessaire de trouver des procédés permettant de restituer du C
au cycle long a échelle de temps géologique (Chisholm, 2000).

L’enjeu de la biogéochimie marine actuelle est d’appréhender les processus de contréle de la
production primaire et de I'exportation de C, et de définir les facteurs limitants dans les grands
systemes océaniques et cotiers. Les processus ultimes qui contrélent la succession spécifique, de
méme que la réponse du systéme océan-atmosphére a une modification des assemblages
phytoplanctoniques restent encore mal connus. La productivité globale des océans est largement
contrdlée par la disponibilité des sels nutritifs dans la couche de surface. L'azote, le phosphore et plus
récemment le fer ont fait I'objet de nombreuses études. Le rble du silicium, longtemps négligé, est
désormais reconnu comme pouvant limiter la croissance des diatomées dans de nombreux systemes
océaniques et cotiers (zone HNLC, Pacifique Equatorial, Atlantigue Nord, milieux estuariens...) et
comme élément de contrdle de la structure de I'assemblage phytoplanctonique (Dugdale et al., 1995).
Le cycle biogéochimique du silicium revét ainsi une grande importance dans le cycle global du

carbone en contrdlant la distribution des diatomées, principal moteur de la pompe biologique.

[.2. Cycle du silicium — Etat de I'art

Le silicium (Si) est un élément majeur dans la géochimie terrestre et dans la biochimie de
certains organismes. La lithosphere terrestre est constituée a 27 % (en poids) de Si et les aspects
principaux de sa géochimie incluent le comportement des minéraux silicatés et de leurs produits
d‘érosion. La nature et I'origine des minéraux silicatés dans I'océan ont été I'objet d’attentions depuis
la publication de Sillén (1961) sur le contréle possible de la composition de I'eau de mer par les
réactions de ces minéraux avec la phase dissoute. Le cycle biogéochimique du silicium présente un
intérét majeur, de par son impact sur les concentrations globales de CO, au travers des processus
combinés d'érosion des roches silicatées et de transfert de CO, de I'atmosphére vers la lithosphére

(Wollast et Mackenzie, 1983). L'érosion des minéraux de la crolte terrestre peut entrainer la
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production de silicium dissous et particulaire, comme l'indique par exemple le cas de I'érosion des

feldspaths:

2KAISiO30g + 2CO, + 11H,0 & Al,Si,05(OH), + 2K* + 2Si0, + 2HCO® + 4H,SiO,

K-feldspath kaolinite carbonates Si dissous
En revanche I'érosion de I'arnothite ne produit pas de silicium dissous:

CaAl,Si,0g + 2CO, + 3H,0 & Al,Si,05(OH), + Ca®* + 2HCO*

anorthite kaolinite carbonates

La perte de CO, atmosphérique sous forme de bicarbonates résultant du lessivage des roches est
cependant compensée par une libération de CO, lors des processus diagénétiques et

métamorphiques au cours de la précipitation des carbonates en silicates de calcium:
CaCO; + SiO, = CaSiO3 + CO,

A I’échelle de la géosphére, le cycle du silicium et du carbone apparaissent ainsi intimement

couplés.

En tant qu’élément nutritif et constituant de nombreux organismes marins, le Si occupe
également une place importante en biogéochimie. Le silicium est en effet le constituant principal de la
de différents groupes phytoplanctoniques, au premier rang desquels les diatomées
(Bacillariophycées), suivies des silicoflagellés (Chrysophycées) mais est également essentiel a la
constitution du squelette siliceux d’organismes zooplanctoniques tels les radiolaires (Actinipodes). Les
diatomées sont les plus ubiquistes de ces organismes, et sont présents dans les milieux océaniques
et néritiques. Etant majoritairement autotrophes, les diatomées restent cependant confinées dans la
couche de surface des océans. A l'inverse, les radiolaires, organismes hétérotrophes, peuvent peupler
les eaux profondes et les abysses. Ces protozoaires sont abondants dans les milieux tropicaux mais
beaucoup moins présents dans les eaux froides des milieux tempérés et des hautes latitudes. Les
silicoflagellés sont relativement ubiquistes, mais restent la plupart du temps minoritaires dans
'assemblage phytoplanctonique; leur importance dans le cycle biogéochimique du silicium est
considérée comme mineure. Le groupe des diatomées occupe une place importante dans le cycle du
carbone en assurant a lui seul prés de 40 % de la production primaire globale (Nelson et al., 1995).
Cette contribution reste trés contrastée selon les milieux et peut varier entre 25 % en conditions
oligotrophes et 75 % en milieu eutrophe (upwellings). Le cycle du silicium et du carbone sont ainsi
également liés a I’échelle de la biosphere par I'intermédiaire des diatomées, qui jouent un rble

prépondérant dans la pompe biologique.
1.2.1 Généralités sur les diatomées

Les diatomées, également appelées diatomophycées ou bacillariophycées, sont des
organismes unicellulaires eucaryotes appartenant a 'embranchement des chromophytes et comptent
entre 12 000 et 60 000 especes selon les auteurs (Werner, 1977; Gordon et Drum, 1994). La

principale caractéristique de cette classe d'algues phytoplanctoniques réside dans la nature de la
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paroi cellulaire, constituée de silice polymérisée sous forme d’opale amorphe hydratée (SiO,,nH,0).
Ces algues ont ainsi un besoin absolu en acide orthosilicique pour élaborer leur paroi, mais le silicium
est également requis pour leur métabolisme cellulaire (Sullivan et Volcani, 1981). La paroi siliceuse,
appelée frustule, est constituée de deux valves emboitées entourées d’'une bande connective, le
cingulum, et ornementées de nombreuses perforations et extensions siliceuses en formes d’épines.
Les diatomées se scindent en deux grands genres: les centriques et les pennées, en fonction de I'axe
de symétrie du frustule, qui peut étre radiaire ou bilatéral. L’incroyable diversité des formes et la
grande beauté de ces algues ont depuis le siécle dernier enthousiasmé les taxonomistes, suscitant
méme la création d’'un art nouveau et unique en océanographie: le «diatom art». Les frustules de

diatomées sont nettoyés et arrangés sur des lames permanentes afin de former des assemblages

géomeétriques ou simplement esthétiques, dont voici quelques exemples (Planche I).

Planche I: Le «diatom art» consiste a arranger sur des lames permanentes des frustules de diatomées pour en faire des
assemblages esthétiques. Photos: http://thalassa.gso.uri.edu/flora/arranged.htm

1.2.2. Les processus de silicification

1.2.2.1. Silicification et structure de la paroi cellulaire

La formation de la paroi siliceuse des diatomées est séquentielle et résulte de trois processus:
en premier lieu la synthese des composés organiques du frustule, puis le transport et la
polymérisation de I'acide orthosilicigue sous sa forme monomérique indissociée Si(OH),, et enfin le

dépdt de cet acide sous forme d'opale hydratée. Au moment de la constitution du frustule, le
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silicalemme, identique aux autres constituants du systeme membranaire, apparait sous le
plasmalemme et intervient a tous les endroits ou se fera un dép6t de silice. L’acide orthosilicique, une
fois extrait du milieu, est concentré dans des vésicules intracytoplasmiques de dép6t qui fusionnent
avec le silicalemme, au sein duquel la silice est polymérisée avant d’étre transportée a la surface de la
cellule. La silice est déposée selon un réseau cristallin dont I'organisation est génétiquement contrélée
et variable pour chaque espéce (Sullivan et volcani, 1981). La paroi siliceuse est considérablement
enrichie en acides aminés hydroxylés (sérine, thréonine, glycine), qui constituent la matrice
protéinique du silicalemme (Hecky et al., 1973) (Figure 1.5). Les groupes hydroxyles peuvent fournir
des sites de condensation des molécules de Si, dont 'orientation pourrait favoriser 'accumulation
successive de la matrice de Si hydratée. Le frustule est également recouvert d'une couche de
polysaccharides, qui semble avoir moins d’'importance dans le processus de dépdt de la silice, mais
qui forme un revétement organique protégeant le frustule de la dissolution. Les mécanismes de
transport intracelullaire du silicium chez les diatomées restent cependant peu étudiés, et 'ensemble

des processus de contrdle du dépdt de Si sont encore mal connus (Martin-Jézéquel et al., 2000).
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Figure 1.5: Organisation du frustule des diatomées. D’aprés Hecky et al., (1973).

L'absorption puis le dépét de Si au sein de la cellule sont des mécanismes requierant moins
d’énergie que I'élaboration d'une paroi cellulaire organique (Raven, 1983) et conféreraient ainsi un

avantage compétitif aux diatomées. L'existence d’'un frustule permettrait aux diatomées d’absorber
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plus rapidement les sels nutritifs, en fournissant une structure de maintien pour les vacuoles de
stockage, mais permettrait également de réduire leur taux de mortalité, en rendant le broutage plus
difficile pour les prédateurs des diatomées (Smetacek, 1999).

Chez les diatomées, le besoin en Si dissous ne semble se limiter a la seule élaboration du
frustule mais intervient également directement dans le métabolisme cellulaire. L’absence d’acide
orthosilicique dans le milieu de culture entraine par exemple une diminution des taux de synthese
d’ADN, de protéines, de carbohydrates, de pigments (Chl a et fucoxanthine), une plus faible fixation
de CO, ainsi qu'une plus faible absorption d’'N et de P (Werner 1977; Darley et Volcani, 1969; Sullivan
et Volcani, 1973a, 1973b) ainsi que bien entendu, un arrét des processus de silicification.

Par ailleurs, il a été démontré que le frustule siliceux des diatomées pouvait jouer un réle
tampon efficace, en fournissant les protons nécessaires a la conversion enzymatique du bicarbonate

en CO,, une étape importante dans I'acquisition de C inorganique par la cellule (Milligan, 2002).
1.2.2.2. L’absorption d’acide orthosilicique

L’absorption de Si au travers du plasmalemme est un processus actif enzymatique, impliquant
des transporteurs membranaires (Paasche, 1973; Azam et al.,, 1974) permettant I'absorption de
silicium dissous dans un milieu externe trés dilué, puisque le gradient de concentration entre le milieu
interne et externe a la cellule varie d'un facteur 30 a 250 (Sullivan, 1986; Blank et al., 1986).
L’absorption de silicium dissous obéit a une cinétique de type Michaelis-Menten (Paasche, 1980), ou

le taux d’absorption (V) et le taux de croissance (l) sont fonction de la concentration en Si(OH), :

_ Vimax [SI(OH) 41 )
Kg +[Si(OH),41]
_ Hmax [SI(OH), ] (2)

Ky +[Si(OH),]
Vimax €t Umax représentent les taux d’'absorption et de croissance potentiels maximums aux

concentrations infinies, et Ks et K, sont les constantes de demi-saturation, c’est-a-dire les valeurs de

concentrations de Si(OH)4 qui limitent les Vyax et les tmax @ la moitié de leur valeur (Figure 1.6).
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Figure 1.6: Relation entre la concentration en substrat (Si(OH),) et la vitesse d'absorption. Les données sont ajustées a une
courbe michaelienne en utilisant la méthode de Wilkinson (1961).
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Le taux d’absorption et le taux de croissance sont régulés par des processus différents et
n'ont ainsi pas la méme sensibilité par rapport a la concentration en acide orthosilicique. Les valeurs
de Ks données pour les diatomées des milieux tropicaux et tempérés varient entre 0.4 et 5.0 uM
(Nelson et Tréguer, 1992) tandis que les valeurs de K, sont largement inférieures et comprises entre
0.04 et 1.00 pM. Cette différence est due a la capacité de certaines espéces de diatomées de réduire
I'épaisseur de leur frustule en cas de limitation par I'acide orthosilicique, leur permettant de maintenir
un taux de croissance proche du taux optimal jusqu'a épuisement du milieu (Paasche, 1973;
Brzezinski et al., 1990).

1.2.2.3. Rble du cycle cellulaire dans la silicification

La formation du frustule est trés rapide, de 1 a 3 heures (Eppley et al., 1967), mais n'intervient
pas de facon continue. L’'absorption et le dépbt de Si sont réalisés au cours de certaines phases
spécifiques du cycle cellulaire (Figure 1.7). L'absorption a lieu juste avant la mitose, qui précéde la
division cellulaire pendant laquelle sont formées les deux nouvelles valves de la cellule fille.
Cependant, toutes les parties siliceuses (cingulum, soies) ne sont pas déposées simultanément et la
synchronisation en fonction du cycle cellulaire peut varier d'une espéce a l'autre (Pickett-Heaps,
1990). Ce couplage étroit entre I'absorption de Si et le cycle cellulaire est du en partie a 'incapacité
des diatomées a stocker de I'acide orthosilicique a l'intérieur de la cellule sur une durée suffisamment

longue (Brzezinski, 1992).

Drganic template

Biogenic silica

Uptake:
- Chemical speciation, Si(OH), or Si(OH) 5
- Na" symporters

Assimilation:

@ - Aeroboc respiratory control

Frustule constitution:
- Regulation of silicon deposition:
polycondensation mecanisms

Growth:
- Silicon deposition in girdles bands and setae

Si(OH),

Figure I.7: Vue schématique d'une diatomée et de la séquence observée lors du processus de silicification en relation avec le
cycle cellulaire. G1 et G2: phase de latence, S: réplication de 'ADN, M: mitose. Dans Ragueneau et al., (2000).

La synchronisation entre I'absorption de Si et le cycle cellulaire n’entraine cependant pas
forcément une dépendance vis a vis du cycle diurne, car la division cellulaire intervient a différentes

périodes du jour et de la nuit selon les espéces. L'absorption de Si ne dépend pas non plus de la
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photosynthése, malgré la fréquente similarité des profils de production de Si et de C dans la colonne
d’'eau. En réalité, si I'absorption de Si n’est pas directement liée a I'énergie lumineuse, elle nécessite
que la cellule soit en phase de croissance active. La prise de Si peut ainsi se poursuivre pour une
courte période jusqu'a 1.5 a 2 fois la profondeur d’arrét de la photosynthese (Nelson et al., 1981,
Nelson et al., 1991) et pendant la période nocturne (Nelson et al., 1981; Brzezinski et Nelson, 1989;
Nelson et Brzezinski, 1997; Brzezinski et al., 1998). De la méme facon, les processus d’absorption et
de silicification apparaissent également découplés. En effet, si I'absorption de Si est une étape
nécessaire a I'élaboration du frustule ainsi qu’a certaines voies métaboliques, le processus de dépét
de Si est lui obligatoire a la division cellulaire et a la croissance des diatomées (Ragueneau et al.,
2000).

1.2.3. Cycle biogéochimique du silicium en milieu marin

1.2.3.1. Quelques définitions

Le silicium existe sous de nombreuses formes, dont les principales étudiées au cours de cette
these sont définies ci-dessous:

» la silice biogénique particulaire (BSi — Biogenic Silica) est la forme cristalline hydratée
SiO,,n(H,0) polymérisée par les diatomées pendant I'élaboration du frustule.

» l'acide orthosilicique. Il existe plusieurs formes de silicium dissous, dont I'abondance
dépend du pH: Si(OH),, SIO(OH)3, SiOz(OH)zz', SiO3(OH)3' et Si0," (Sjoberg et al., 1981). Dans les
eaux naturelles, ou le pH est inférieur & 9, le silicium dissous existe de fagcon prépondérante (97 %)
sous sa forme indissociée Si(OH), qui est la forme préférentiellement assimilée par les diatomées (Del
Amo et Brzezinski, 1999). L'acide orthosilicique a souvent été amalgamé au terme «silicates», qui
peut cependant préter a confusion avec la terminologie employée en géologie désignant des phases
solides et complexes du Si.

» la silice lithogénique (LSi — Lithogenic Silica) englobe I'ensemble des minéraux silicatés, les
plus abondants étant les alumino-silicates (argiles, montmorillonite, kaolinite, smectite...) ainsi que

des formes cristallines pures comme le quartz.
1.2.3.2. Sources et puits de Si dans le milieu marin

Un bilan du cycle du silicium a été établi par Tréguer et al., 1995. La principale source de Si
(90 %) dans les océans est apportée sous forme dissoute par les fleuves (Figure 1.8) et provient de
fagon ultime de I'érosion des roches silicatées. La concentration moyenne des fleuves a I'échelle
mondiale atteint 150 uM (Tréguer et al., 1995) et la quantité de silicium dissous représente 9 % de la
salinité totale des eaux fluviales (Wollast et Mackenzie, 1983). Une partie du flux de Si dissous
apporté par les fleuves n’atteint pas le milieu marin du fait de I'absorption biologique par les diatomées
en milieu estuarien. Le flux de silice biogénique vers les sédiments excéde la reminéralisation
benthique et résulte en une séquestration nette de Si, représentant prés de 10 % des apports fluviaux.
Les sources secondaires de Si vers le milieu océanique proviennent des apports hydrothermaux, de

I'érosion des basaltes du plancher océanique ainsi que du flux diffusif a l'interface eau-sédiment. Les
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océans recoivent également un apport de minéraux silicatés par le biais des poussiéres éoliennes, qui
entrainent un dépdt de particules dont une petite fraction, estimée a prés de 5 % (Tréguer et al., 1995;
Wollast et Chou, 1985), est solubilisée dans la couche de surface. Une fois dans le milieu marin, le Si
dissous interagit avec la biosphere par I'intermédiaire de I'absorption biologique par les diatomées. Ce
flux est défini en biogéochimie comme le terme de production de Si. Une fois polymérisée sous forme
de silice biogénique ou d'opale au sein des diatomées, la silice particulaire est en grande partie
reminéralisée dans la couche de surface et est a nouveau disponible sous forme dissoute pour les
diatomées.
A. fluviaux bruts A. eoliens

A. fluviaux nets
Prod. brute

0.5

Couche de mélange

Dépot net dans les sédiments

Figure 1.8: Bilan global du silicium dans I'océan a I'état stable. Les fleches grises représentent les flux de Si dissous, les fleches
noires les flux de silice biogénique particulaire, exprimés teramoles de Si (Tmol =10 mol). (A.= Apports). D'aprés Tréguer et
al., 1995.

Une fraction échappe a la dissolution et est exportée vers le compartiment profond selon deux
mécanismes: la sédimentation passive des cellules scénécentes, fonction de la vitesse de chute des
particules et des processus d'agrégation, et I'exportation par le biais des pelotes fécales des
brouteurs. Seule une mince fraction, estimée a 3 % en moyenne a I'échelle mondiale, atteint les
sédiments marins pour y étre enfouie, constituant le terme de perte du bilan. Au cours de la
sédimentation des particules au sein du réservoir profond, une partie de la silice biogénique est a
nouveau reminéralisée et vient augmenter la concentration en Si dissous des eaux profondes. La
couche de surface est quant a elle réapprovisionnée en Si dissous dans les zones d’'upwellings et par
diffusion turbulente a la base de la couche de mélange. Le temps de résidence global du Si dans le

milieu marin (quantité de Si dissous/apports) est estimé a 15 000 ans tandis qu’a I'échelle biologique
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(quantité de Si dissous/production), le temps de résidence est abaissé a 400 ans. Ainsi, le Si est
recyclé en moyenne 39 fois dans le compartiment biologique (production€=»dissolution) avant d’étre
perdu pour le systeme et séquestré dans les sédiments.

Le cycle du silicium peut donc raisonablement étre considéré comme étant a I'état stable, les
termes de perte (6.0 = 1.8 Tmol Si) étant globalement équivalents aux termes de source (7.1 + 1.8
Tmol Si), aux écart-types pres. La contribution des fleuves en tant que source de Si particulaire
pourrait cependant s'avérer sous-estimée. D’aprés Conley (1997), la source de Si provenant des
fleuves doit également prendre en compte la forme particulaire, représentée par la biomasse des
diatomées d’'eau douce, ignorée dans le bilan précédent. Sur la base de mesures directes de silice
biogénique, Conley (1997) estime la concentration moyenne des fleuves en BSi a 28 umol L?, ce qui
représente une contribution de 16 % aux apports globaux des fleuves en Si. En période hivernale, la
contribution de la BSi a la quantité de silice totale des fleuves avoisine les 10-20 % et peut atteindre
jusqu'a 50-70 % en période productive. L'apport global des fleuves sous forme de BSi est ainsi
estimé & 1.05+ 0.2 Tmol Si, ce qui aménerait & modifier partiellement le bilan de Tréguer et al.
(1995).

1.2.3.3. Cycle du silicium au sein du compartiment biologique

Les différents compartiments du cycle biogéochimique du silicium en milieu marin sont
schématisés ci-dessous (Figure 1.9). La distribution des diatomées est contrdlée par la disponibilité en
macronutriments (N, P, Si), en éléments traces comme le fer (Fe) ainsi que par le rayonnement
solaire. Comme nous l'avons vu précédemment, I'absorption de Si dissous n’est pas directement
contrélée par la lumiere, mais dépend de I'état physiologique de la cellule par le biais du taux de
croissance. Il faut cependant distinguer les éléments nutritifs limitants le taux de production de ceux
qui limitent I'accumulation de la biomasse. Ce dernier cas concerne les éléments susceptibles d’étre
complétement épuisés du milieu, empéchant ainsi toute nouvelle production de matiere organique.
Les éléments pouvant limiter la biomasse sont les nitrates et les phosphates pour I'ensemble du
compartiment phytoplanctonique et I'acide orthosilicique pour les diatomées. La limitation du taux de
production primaire intervient quand le taux d’approvisionnement d’un ou plusieurs éléments devient
trop faible par rapport aux besoins métaboliques. Ce peut étre le cas de tous les macronutriments (N,
P, Si) mais aussi des éléments traces comme le fer. Principaux organismes responsables de la
production nouvelle, les diatomées présentent un avantage compétitif dans les habitats bénéficiant
d’apports constants de sels nutritifs «nouveaux». Dans un second temps, une fois la matiére
organique constituée, le broutage par les prédateurs, la sédimentation passive, I'advection naturelle
ou la dissolution sont autant de facteurs de contréle de la biomasse. Ces processus sont souvent
regroupés sous le terme «top-down control» en opposition au «bottom-up control» exercé par la
disponibilité des sels nutritifs et de la lumiére. Les diatomées peuvent également étre reminéralisées
dans la couche de surface sous l'action conjuguée des températures élevées et de Il'attaque
bactérienne qui contribue a «décaper» le frustule de sa couche externe de polysaccharides, le
rendant plus vulnérable a la dissolution (Biddle et Azam, 2001). Dans certains systéemes océaniques,
on peut donc envisager une production basée sur du Si régénéré. Ces processus de dissolution se

poursuivent au cours de la chute des particules, mais le transfert rapide vers le fond des diatomées
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par le biais des pelotes fécales, dont la taille entraine une vitesse de chute plus rapide, permet d’en
limiter les conséquences. Une petite fraction de la silice biogénique (BSi) ainsi exportée vers le fond
est soit enfouie dans les sédiments soit reminéralisée dans les eaux interstitielles pour réalimenter le

stock profond de Si dissous.

Figure 1.9: Schéma du cycle biogéochimique du silicium en milieu marin. L'étude du cycle du silicium s'attache a quantifier les
différents termes de stocks (biomasse siliceuse, sels nutritifs) et de flux (production, exportation, dissolution) et a caractériser
les processus de controle de ces différents termes (disponibilité en sels nutritifs, en lumiére, impact du broutage et de la
sédimentation).

Notre compréhension du cycle biogéochimique du Si accuse un net retard par rapport au
cycle du carbone ou de l'azote, en partie en raison des difficultés techniques rencontrées dans la
mesure de la production et de la dissolution de la silice biogénique (Nelson et Goering, 1977,
Brzezinski et Phillips, 1997). Les précédents bilans de production de silice ont été estimés a partir des
données de production primaire, a I'aide d'un rapport Si/C moyen établi pour les diatomées (Nelson et
al., 1995). Les mesures directes des taux de production de Si restent trop insuffisantes pour établir
des bilans. En 2000, le nombre de profils de production de Si publiés étaient de 350, répartis dans
moins de 40 régions géographiques, en regard des milliers de profils de production primaire
disponibles sur I'ensemble du globe (Ragueneau et al., 2000). Jusqu'au début des années 1990, les
mesures de production de Si étaient réalisées grace aux isotopes stables du Si naturel (le #gj et le
¥si) détectés en spectrométrie de masse (Nelson et Goering, 1977), mais cette méthode s'avérait
longue et fastidieuse. L'introduction par Tréguer et al. en 1991 de I'utilisation de I'isotope radioactif
%25 pour les mesures de production de Si a représenté une avancée considérable dans ce domaine.
Cet isotope, émetteur B~ d'une demi-vie de 134 ans, est caractérisé par une trés forte activité

spécifique, ce qui permet d’obtenir un signal détectable lors de I'inoculation de trés faibles quantités
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dans les échantillons (représentant généralement moins de 1 % de la concentration ambiante en Si
dissous), ce qui n’était pas possible dans le cas de I'utilisation des isotopes stables. L'utilisation de cet
isotope représente ainsi un avantage non négligeable pour I'étude des milieux oligotrophes, ou le plus
faible enrichissement possible est nécessaire afin de ne pas biaiser les mesures. Cette technique se
démarque également pas sa simplicité d’emploi sur le terrain (inoculation, incubation, filtration) ainsi
gu'au laboratoire, ou la radioactivité est mesurée dans un délai de 3 & 4 mois aprés usage par
comptage Cerenkov du **P, produit de dégradation du *’Si (Tréguer et al., 1991; Leynaert, 1993), ou
par comptage en scintillation liquide (Leynaert et al., 1996; Brzezinski et Phillips, 1997). Les mesures
de production de Si peuvent désormais étre acquises suivant la méme résolution spatiale et
temporelle que les mesures de production primaire (Ragueneau et al., 2000). Les deux principaux
inconvénients de cette méthode restent le colt encore trés élevé du *Si, ainsi gue le maintien parfois
aléatoire de sa production par le seul Laboratoire de Los Alamos aux USA. Il est a souhaiter que la
généralisation de I'emploi du %5 en océanographie contribue a diminuer son colt et permette sa

production de fagon plus continue.

a. Distribution spatiale des diatomées

Les diatomées dominent généralement I'assemblage phytoplanctonique au niveau des
singularités hydrologiques, qui tendent a favoriser I'existence des grandes cellules phytoplanctoniques
(Margalef, 1978; Legendre et Le Févre, 1989). De part leur rapport surface/volume (S/V) élevé, les
petites cellules pico- et nanoplanctoniques sont aptes a survivre en milieu trés oligotrophe, tandis que
les cellules microphytoplanctoniques, pour lesquelles le rapport S/V est plus faible, nécessitent un
milieu plus riche en sels nutritifs pour se développer. Les diatomées sont ainsi frequemment
dominantes en période printaniere, a l'issue du mélange hivernal (Hulburt, 1990), dans les upwellings
cétiers (Nelson et Goering, 1978; Rojas de Mendiola, 1981; Nelson et al., 1981; Brzezinski et Phillips,
1997), dans les panaches de dilution des fleuves (Nelson et Dortch, 1996; Ragueneau et al., 2002b),
dans les systémes macro-tidaux cétiers (Ragueneau et al.,, 1994, 1996b; Del Amo et al., 1997a,
1997b), en zone de retrait des glaces (Wilson et al., 1986; Tréguer et al., 1991), lors de blooms
transitoires en milieu ouvert et faisant suite a un coup de vent (Marra et al., 1990), dans des zones
tourbillonnaires (Nelson et al., 1989; Brzezinski et al., 1998), lors d’'épisodes de dépbt de poussiéres
atmosphériques (Young et al., 1991) ou bien encore le long d'ondes d’instabilité tropicales (Yoder et
al., 1994).

Les diatomées sont également capables de se développer en dehors de ces ergoclines.
Certaines espéces (principalement Rhizosolenia spp. et Thalassiothrix spp.) peuvent engendrer des
taux de production substantiels en profondeur, en période stratifiée (Kemp et al., 2000), en raison de
leur bonne adaptation aux faibles conditions d’éclairement (Goldman, 1993) et de leur capacité a
réguler leur flottaison en formant des agrégats qui peuvent migrer entre la surface et la nutricline
(Villareal et al., 1996, 1999). Ces formations sont a I'origine de flux d’exportation de matiére organique

particuliérement intenses (Kemp et al., 2000).
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Les taux de production de Si mesurés dans les milieux oligotrophes comme les grandes gyres
océaniques de I'Atlantique (mer des Sargasses) et du Pacifigue sont en revanche parmi les plus
faibles jamais mesurés (tableau comparatif dans Ragueneau et al., 2000). Mais d'aprés certains
auteurs, ces faibles productions sont compensées par la surface représentée par ces vastes étendues
océaniques, qui ramene les gyres oligotrophes & une position non négligeable dans les bilans globaux
de production de Si (9 & 40 %, Brzezinski et Nelson, 1995; Brzezinski et Kosman, 1996; Brzezinski et
al., 1998).

b. Réle de I'acide orthosiliciqgue dans la production nouvelle et la distribution des diatomées

La limitation par la disponibilité en Si a longtemps été sous-estimée par rapport a I'N ou au P
et n'est reconnu comme un facteur de contréle de la production nouvelle et exportée que depuis le
milieu des années 1990 (Sieracki et al., 1993; Dugdale et al., 1995; Dugale et Wilkerson, 1998).
Depuis la derniére décennie, de nombreux auteurs ont montré que les concentrations ambiantes en
Si(OH), pouvaient s'avérer limitantes pour la croissance des diatomées, méme lorsque le milieu
n'apparait pas épuisé, comme l'indiquent les fortes valeurs de Ks habituellement mesurées (0.4-
5 uM). Le silicium dissous tend a diminuer plus rapidement dans la couche de surface que les autres
éléments nutritifs. Selon le modele de la «pompe a silicates» de Dugdale et al. (1995), 'acide
orthosilicique est consommeé par les diatomées puis rapidement exporté hors de la couche euphotique
sous forme de BSi ou par le biais des pelotes fécales, mais n'est que faiblement retenu dans la
couche de surface. L'azote est épuisé beaucoup moins rapidement, en raison des processus de
régénération de l'azote en ammonium (NH,) par la boucle microbienne et I'excrétion
zooplanctonique, entrainant le systéme vers une limitation par 'acide orthosilicique. Dans le Pacifique
Equatorial, les modéles indiquent que I'acide orthosilicique plutét que I'N ou le fer serait le premier
élément limitant la production des diatomées ainsi que la production exportée (Dugdale et al., 1995;
Dugdale et Wilkerson, 1998). Cette zone est relativement enrichie en nitrates par rapport au Si
dissous et a été caractérisée comme une zone HNLCLS:i (High Nitrate Low Chlorophyll Low Silicate).
La distribution de surface de l'acide orthosilicique (Figure 1.10a) indique en effet de faibles
concentrations en acide orthosilicique (<1 uM) sur de vastes étendues océaniques, notamment au
niveau du Pacifique Equatorial. La faible disponibilité en Si dissous est également visible au niveau
des grands upwellings, ou la perte en Si s’effectue au cours de 'advection des eaux vers le large au
fur et & mesure de I'éloignement de la source de sels nutritifs. Les différences observées entre les
grands océans, comme le Pacifique, ou les concentrations sont généralement plus élevées que dans
I'Atlantique, sont imputées a la circulation générale des masses d'eaux le long du «conveyor belt»,
selon le modele de Broecker (1991). En effet, suivant le modéle de la «pompe a silicates» , la silice
biogénigue est moins rapidement reminéralisée dans la colonne d’eau que I'N ou le P organique, ce
gui entraine une accumulation d’acide orthosilicique en profondeur le long du circuit général des
masses d'eaux. En conséquence les eaux profondes du Pacifique présentent des rapports Si:N et
Si:P plus élevés que les eaux de I'Atlantique, pouvant favoriser le développement des diatomées et
induire un rapport opale/carbonates plus élevé (Ragueneau et al., 2000).
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Figure 1.10a: Concentrations en acide orthosilicique en uM des eaux de surface. Données WOCE (moyennes annuelles). Carte
établie avec Ocean Data View, R.Schlitzer (http://www.awi-bremerhaven.de/GEO/ODV/).
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Figure 1.10b: Concentrations en acide orthosilicigue en pM a 150 m. Données WOCE (moyennes annuelles). Carte établie
avec Ocean Data View, R.Schlitzer (http://www.awi-bremerhaven.de/GEO/ODV/).

Les mesures de flux d’exportation indiquent en effet une relation positive linéaire entre le
rapport des éléments nutritifs Si:N a 150 m et le rapport d’exportation opale/carbonates (Figure 1.11).
Au-dela d'une valeur seuil de Si:N de 2, le rapport SiO,/CaCO3; augmente exponentiellement, avec les
plus fortes valeurs pour le Pacifique Nord et I'Océan Austral.

Les processus de dissolution de la BSi dans la colonne d’eau sont encore mal connus, mais
des mesures réalisées dans divers systemes océaniques ont montré que la régénération de Si dans la
couche de surface pouvait étre un processus critique dans le réapprovisionnement en Si (Brzezinski et
Nelson, 1989, 1995; Nelson et al., 1995, 1996). Dans l'upwelling de Monterey Bay, Brzezinski et
Phillips, (1997) ont montré que méme de faibles taux de dissolution étaient susceptibles d’entrainer

une transition de la limitation par le Si vers une limitation par I'N de la production des diatomées.
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Figure 1.11: Augmentation du rapport d’exportation SiO,/CaCO; (opale/carbonates) en fonction du rapport Si:N des masses
d’eaux a 250 m. Dans Ragueneau et al., 2000.

Un raisonnement similaire peut étre appliqué pour les zones HNLC (Pacifique Equatorial, mer
de Ross), qui pourraient osciller entre une limitation par le fer ou par le silicium (Biddle et Azam, 2001)
en fonction des vitesses de dissolution de la BSi dans la couche de surface. Ainsi des processus de
limitation alternée fer ou silicium, mais également des processus de co-limitation fer/silicium/lumiére
pourraient étre a l'origine de I'absence de blooms de diatomées dans ces régions océaniques (Boyd
et al., 1999).

c. Importance des diatomées dans la production exportée

L'ensemble des données obtenues dans le cadre du programme JGOFS (Joint Global Ocean
Flux Studies), basé sur de multiples campagnes et un large déploiement de piéges a particules dans
de nombreuses régions océaniques, a permis de montrer que I'essentiel de la production exportée
était due a des diatomées, et ce dans des systémes aussi différents que la mer des Sargasses, le
Pacifique Equatorial ou 'Océan Austral par exemple.

Les blooms printaniers de diatomées des hautes latitudes, les blooms saisonniers et
sporadiques aux basses latitudes ainsi que les blooms observés dans les upwellings et les zones
cOtieres sont souvent terminés par un épuisement de l'azote, suivi par une agrégation et une
sédimentation en masse des diatomées (Bienfang et al., 1982; Alldredge et Gotschalk, 1989;
Buesseler, 1998; Smetacek, 1999). D’aprés Smetacek (1985), un processus aussi récurrent doit faire
partie d'une stratégie de survie des diatomées, leur permettant, lorsque les conditions du milieu
deviennent défavorables, de sédimenter sous la forme de spores de résistances ou de kystes. En
milieu cotier, la sédimentation en masse dans des eaux a faibles temps de résidence assure un retour
rapide des diatomées vers la couche de surface lors des mélanges profonds. Cette stratégie de survie
revét une grande importance pour la pompe biologique et pour I'échelon trophique secondaire, dans le
sens ou elle entraine un transfert rapide de matiere organique de bonne qualité vers le fond. Ce type
de bloom suivi d’'une sédimentation en masse est frequemment décrit dans I'Atlantique Nord, ou des
amas de phytodétritus ou «fluffs» de diatomées ont été observés a pres de 4 000 m de fond quelques
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semaines aprés un bloom (Lampitt, 1985). Les diatomées, alourdies par leur frustules siliceux, sont
également capables de produire du mucilage qui agit telle une colle biologique permettant I'agrégation
des cellules et ainsi des vitesses de chute plus élevées (Passow et al., 1994). L'impact des diatomées
sur I'exportation de C sous forme de carbone organique particulaire (POC) pourrait donc s'avérer
disproportionné par rapport a celui d’autres groupes microphytoplanctoniques comme les dinoflagellés
(Boyd et Newton, 1995). Ainsi, la taille mais aussi la structure spécifique des communautés
phytoplanctoniques jouent un réle prépondérant sur les processus de contrble de la pompe

biologique.
d. La fin du paradoxe de I'opale

L'opale est I'un des principaux constituants des sédiments marins et présente a ce titre de
nombreuses potentialités d’utilisation en tant qu'indicateur ou «proxy» de la paleoproductivité
océanique (Bareille et al., 1991; Mortlock et al., 1991). L'importance des dépbts d'opale, notamment
au niveau de I'Océan Austral, du Pacifique Equatorial et du Pacifique Nord et des marges
continentales (Figure 1.12) ainsi que le role des diatomées dans la pompe biologique ont entrainé un
vif intérét pour ce nouveau marqueur de la production primaire. L’efficacité de préservation de I'opale
entre la production et I'enfouissement est de I'ordre de 3 % (Tréguer et al., 1995), bien supérieure a
celle du C organique qui est en moyenne de 0.1 % (Emerson et Hedges, 1988). La répartition des
dépdts d'opale dans les sédiments mondiaux semble intimement liée a la disponibilité en acide
orthosilicique. Les plus fortes concentrations en Si(OH), sont en effet observées dans I'Océan Austral
(Figure 1.12), ou l'accumulation d’'opale est la plus élevée. Par ailleurs, les dépbts plus importants
enregistrés au niveau de l'upwelling équatorial du Pacifigue comparé a celui de I'Atlantique sont
expliqués par une disponibilité plus importante en Si(OH), des eaux profondes du Pacifique en raison
de l'augmentation de la teneur en acide orthosilicique le long du «conveyor belt» (Ragueneau et al.,
2000). Les concentrations sont en effet de I'ordre de 20 a 30 uM a 250 m au niveau de l'upwelling du
Pacifique Equatorial, tandis qu’elles restent inférieures a 10 uM au niveau de l'upwelling des cotes
africaines (Figure 1.10b) (Codispoti, 1983; Dugdale, 1983). Jusqu'a il y a deux ans seulement, les
dépdts de silice biogénique autour du continent Antarctique, plus connus sous le nom de ceinture
d’'opale («opal belt»), étaient estimés a prés des deux-tiers de I'accumulation mondiale (DeMaster,
1981). Ces dépbts tres importants localisés au sud du Front Polaire et atteignant parfois jusqu’a 90 %
du sédiment en poids sec, devaient nécessairement impliquer dans cette région des taux de
production de Si particulierement élevés ou bien une excellente efficacité de préservation de I'opale,
distincte de celle des autres régions océaniques. Les premiéres mesures directes de production dans
la zone circumpolaire Antarctique avaient cependant révélé de trés faibles productions de Si, de
l'ordre de 2 a 4% du bilan mondial (Martin et al., 1987; Priddle et al., 1998), en apparente
contradiction avec les données des archives sédimentaires et impliquant des mécanismes de
préservation particuliers a I'Océan Austral. Le paradoxe de I'opale était né, remettant sérieusement en
cause l'utilisation des dépbts de SiO, comme proxy de la paleoproductivité. Ce concept a perduré
pendant prés de deux décennies, pour étre finalement revisité par Pondaven et al. en 2000. Cet article

clé dans la compréhension du fonctionnement de I'Océan Austral explique les raisons qui ont fait
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émerger le paradoxe de l'opale. Dans un premier temps, les taux de production de Si ont été
fortement sous-estimés, du fait de la faible couverture spatiale de I'’échantillonnage et de I'importante
variabilité temporelle des taux de production.
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Figure 1.12: Dépbts d’'opale dans les sédiments, exprimés en pourcentage de poids sec (calcite exclue). Haut: sortie de modeéle.
Bas: données. Dans Raguenau et al. (2000).

Par ailleurs I'accumulation d'opale sous-jacente a été largement surestimée, du fait de la
concentration des sédiments dans les vallées sous-marines suite a I'écoulement des particules le long
des reliefs accidentés, biaisant a la hausse le taux de préservation de l'opale dans les sédiments.
L'efficacité de préservation de la silice dans les sédiments de I'Océan Austral a été réévaluée a 3-6 %
(Pondaven et al., 2000a), valeur tres proche de la moyenne mondiale de 2.5 % (Tréguer et al., 1995).
Aprés révision, I'océan Austral accumulerait ainsi entre 17 et 37 % de l'opale sédimentaire globale,
loin des 75 % précédemment admis. En revanche, les dépbts au niveau des marges continentales ont
été révisés a la hausse et celles-ci pourraient concentrer entre 32 et 39 % de l'opale sédimentaire

(Ragueneau et al., 2000), équilibrant ainsi la diminution des dépbts dans I'Océan Austral.
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e. Découplage Si/C

Le paradoxe de I'opale ainsi résolu, une question reste cependant a élucider avant de pouvoir
utiliser I'opale comme indicateur fiable de la paleoproductivité. Les cycles du Si et du C apparaissent
en effet découplés, et ce a plusieurs niveaux:

-dans la colonne d’eau, le rapport Si/C,qy tend a augmenter avec la profondeur, du fait du
recyclage plus rapide du C organique par rapport a la silice biogénique (Nelson et al., 1996),

-les rapports Si/C au cours du cycle de production et d’exportation présentent une variabilité

spatiale importante pouvant atteindre un ordre de magnitude (Ragueneau et al., 2000, 2002a).
La capacité a appréhender les processus de contrble du rapport Si/C et de les modéliser a I'échelle
des grands systémes océaniques reste la prochaine étape cruciale nécessaire a la compréhension du
cycle du C a partir des archives sédimentaires d'opale. Les rapports élémentaires Si/C pour des
diatomées en phase de croissance issues de milieux tempérés et tropicaux ont été caractérisés par
Brzezinski en 1985 qui donne une gamme de valeurs des rapports Si/C moyens de 0.09 pour les
diatomées <20 um a 0.13 pour les diatomées >20 um (gamme de variations: 0.04-0.17). Les écarts a
ces rapports empiriques dans le milieu naturel sont fréquents et sont dépendants de la contribution
des diatomées a I'assemblage phytoplanctonique mais également de I'état de carence nutritionnelle
des cellules.

La disponibilité en Si dissous exerce un contréle prépondérant sur le rapport Si/C par le biais
de deux mécanismes: en contrblant la contribution relative des diatomées a I'assemblage
phytoplanctonique d’'une part, et en contrdlant le degré de silicification des diatomées d’autre part. En
effet, comme expligué précédemment, une carence en Si dissous conduit certaines espéces de
diatomées a réduire I'épaisseur de leur frustule dans le but de maintenir leur taux de croissance,
induisant des rapports Si/C plus faibles, ce qui facilite la dissolution du frustule apres la mort des
organismes et lors de leur chute au sein de la colonne d’eau. A l'inverse, les diatomées dont le taux
de croissance est ralenti par des conditions défavorables du milieu présentent un épaississement du
frustule, induisant des rapports Si/C plus élevés, car la cellule peut continuer a absorber du Si pendant
un certain temps, méme lorsque la division cellulaire est inhibée (Martin-Jézéquel et al., 2000). Il est
intéressant de noter que l'impact d’'une limitation par le fer du taux de croissance des diatomées
conduit a I'effet opposé d’une limitation par le Si dissous en augmentant les rapports élémentaires par
rapports a ceux établis par Brzezinski (1985). Dans un article de revue sur les processus de
découplage Si/C, Ragueneau et al. (2002a) mettent en évidence une relation empirique caractérisant
le facteur d’augmentation du rapport Si/C sur la verticale entre la production et I'exportation dans les
pieges a sédiments. Ces auteurs montrent également une relation étroite entre la variabilité spatiale
du rapport Si/C dans la couche de surface et la disponibilité en Si dissous, les plus faibles rapports
étant observés dans I'Atlantique Nord, et les plus élevés dans le Pacifique et 'Océan Austral,
confirmant le modéle de la «pompe & silicates» de Dugdale et al., (1995) ainsi que I'impact de
I'enrichissement croissant des eaux profondes en Si(OH), le long du «conveyor belt» (Ragueneau et
al., 2002a).
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f. La paleo hypothése du silicium

L'anticorrélation observée dans les carottes de glace entre les teneurs en CO, et les
poussieres atmosphériques, avait conduit Martin (1990) a émettre I'hypothése du réle du fer dans le
contrble des transitions glaciaires/interglaciaires de CO, atmosphérique. En effet, le dernier maximum
glaciaire coincide avec des apports de poussiéres accrus, induisant une fertilisation en fer de la
couche de surface. Les diatomées, plus largement affectées par les carences en fer que les autres
organismes, auraient ainsi vu leur productivité augmenter, ou du moins leur contribution relative dans
'assemblage phytoplanctonique. Responsables en grande partie de la production nouvelle et de
I'export de C vers le fond, les diatomées seraient ainsi a I'origine de la forte diminution des teneurs en
CO, atmosphérique (de 40 % par rapport a la période actuelle), ayant pour effet d’accentuer la baisse
des températures pendant la phase glaciaire. La limitation par le fer a été un argument majeur
permettant d’expliquer la faible productivité primaire actuelle de la plus grande zone HNLC de la
planéte, représentée par la zone du courant circumpolaire de I'Océan Austral. Cependant,
I'hypothése du fer a été récemment remise en cause dans I'explication du dernier maximum glaciaire.
En effet, aprés un examen plus attentif des carottes de glace, Harrison et al. (2000) ont mis en
évidence un décalage de 8 000 ans entre 'augmentation massive des poussieres atmosphériques et
la réponse du phytoplancton entrainant la diminution du CO, atmosphérique. Or le temps de
résidence du fer dans l'océan est extrémement court, de l'ordre de quelques décennies, ne
permettant pas d'expliquer ce décalage temporel. Harrisson et al. (2000) proposent alors une
alternative a I'hypothése du fer: I'hypothése du silicium. L'apport accru de poussiéres atmosphériques
aurait enrichi le milieu en acide orthosilicique, puisqu'on estime a 5% en moyenne le taux de
dissolution de la silice lithogénique apportée par voie éolienne (Wollast et Chou, 1985). Or le temps
de résidence de résidence du silicium dans la colonne d’eau est de 15 000 ans, ce qui est du méme
ordre de grandeur que les 8 000 ans qui ont été nécessaires a l'augmentation de la pompe
biologique. D’aprés ces mémes auteurs, la diminution de la pCO, atmosphérique durant la phase
glaciaire n’est pas obligatoirement due a une augmentation de la productivité océanique mais peut
étre expliqguée par une simple transition de I'assemblage phytoplanctonique vers une dominance du
phytoplancton siliceux. L'augmentation d'un facteur 2 & 8 des quantités de poussiéres
atmosphériques aurait ainsi suffit a enrichir suffisamment le milieu en Si dissous pour entrainer une
augmentation de 40 % de la contribution des diatomées a I'assemblage phytoplanctonique (Archer et
al., 2000; Harrison, 2000), pouvant étre a l'origine de la diminution du CO, atmosphérique. Or les
carottes de glace indiquent une augmentation moyenne des apports de poussieres d’'un facteur 50
par rapport a la période actuelle, ce qui semble conforter I'hnypothése du silicium. Par ailleurs, les
mémes conséquences auraient pu étre obtenues grace a une augmentation des apports en Si par les
fleuves (Froelich et al., 1992), sachant qu’en période glaciaire, I'érosion des roches du manteau est
accrue. Une autre alternative aux apports atmosphériques et fluviaux est proposée par Pollock en
1997, qui suggere une augmentation de la concentration en Si(OH), des eaux Antarctiques de fond,
lors de la fonte des glaces produisant des eaux enrichies en Si par frottement de la calotte sur le
socle continental rocheux. Aprés redistribution des eaux profondes vers les basses et moyennes

latitudes au bout de quelques milliers d’années, et parallelement a I'augmentation de l'intensité des
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vents et des upwellings cétiers, la production des diatomées aurait été stimulée, enclenchant la
diminution de la pCO, et la chaine de rétroactions conduisant a une nouvelle ére glaciaire. Les
preuves d’'une augmentation de I'opale dans les sédiments marins au cours du dernier maximum
glaciaire restent encore a étre démontrées, mais il est probable que les fluctuations de la machine
climatique liées aux variations de la pCO, soient & mettre en relation avec une action combinée du fer

et du silicium sur la dominance des diatomées par rapport au phytoplancton non siliceux.

[.3. Objectifs de la thése

Le cycle du silicium apparait donc intimement lié au cycle du carbone par le biais de
nombreuses interactions, dans lesquelles les diatomées ont role charniére. A I'heure actuelle, la
plupart des modeéles globaux couplés physique/biogéochimie ne paramétrisent I'exportation de Cqyq
gue par le biais de relations simples entre la production de surface (estimée a partir de I'imagerie
satellitale) et les flux d’exportation (basés sur les flux des trappes a sédiment en fonction de la
profondeur). Si les diatomées sont responsables de la plus grande partie des flux de C vers 'océan
profond, il semble nécessaire d’inclure a I'avenir le cycle du silicium dans ces modéles, de méme qu'il
sera nécessaire de mieux paramétriser les processus de limitation par le fer, si leur ambition est de
prédire la réponse biologique des océans aux forcages naturels et anthropiques. Le manque de
données et la faible couverture spatio-temporelle des régions océaniques concernant le cycle du
silicium ne permettent pas encore de mener a bien cette tache. Avant de pouvoir intégrer ces données
a une échelle globale, il est d’abord nécessaire de caractériser le fonctionnement des écosystemes a
une échelle régionale, en étudiant des zones représentatives des grands systémes clés en
biogéochimie.

Le cadre général de ce travail de thése sera ainsi de contribuer a la compréhension du cycle
du silicium dans différents systemes océaniques, étudiés au cours de 5 grandes campagnes
océanographiques. Ce manuscrit s’organise dans la suite au cours de 4 grands chapitres et décrit
dans un premier temps les matériels et méthodes utilisés ainsi que les sites d’études (Chapitre Il). Le
cycle saisonnier du silicium est abordé en Atlantigue Nord (programme POMME), caractérisé par un
bloom printanier intense (Chapitre Ill). Le chapitre IV regroupe les résultats de 3 campagnes en
Méditerranée, décrivant le fonctionnement d’'un site cétier situé dans le Golfe du Lion (programme
SOFi), la distribution spatiale du phytoplancton siliceux le long d’'un grand transect ouest-est en
Méditerranée occidentale (programme PROSOPE) ainsi que le fonctionnement d’'une zone frontale
dans la Mer d’Alboran (programme Almofront Il). Le dernier chapitre (Chapitre V) s’attache a décrire le

bilan de Si dans la zone frontale de I'Océan Austral (programme ANTARES).
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Les principaux objectifs de ce travail de thése sont pour ces différentes régions océaniques:

1. de décrire le cycle biogéochimique du Si et d'appréhender les facteurs de contréle de la
croissance du phytoplancton siliceux dans des environnements nutritionnels contrastés (de
milieux mésotrophes a une zone ultra-oligotrophe),
d’évaluer la part de la production attribuable aux diatomées dans ces différents systemes,

3. détudier le cycle saisonnier et la variabilité spatiale du compartiment phytoplanctonique
siliceux,

4. de décrire les processus de découplage Si/C au travers des différents compartiments du

systeme pélagique (production, biomasse, exportation).
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CHAPITRE Il. SITES D'ETUDE, MATERIELS ET METHODES.

II.1. Les Sites d’Etude et les Strategies d’Echantillonnage.

1.L1.1. La Méditerranée.

Une grande partie de ce travail de thése repose sur I'exploitation de données acquises au cours
de trois campagnes océanographiques réalisées en Méditerranée dans le cadre des programmes
PROSOPE, SOFi et ALMOFRONT Il décrits dans la suite de ce chapitre.

[1.L1.1.1. La campagne PROSOPE

a. Localisation géographigue et circulation générale

La mer Méditerranée est une mer épicontinentale semi-fermée de 4 000 km de long, de 800 km
de large et de 1 500 m de profondeur en moyenne. D’une superficie totale de prés de 3 millions de km?
(mer Noire comprise), la Méditerranée représente respectivement 0.7 % et 0.3 % de la surface et du
volume de I'océan mondial (Béthoux et al., 1999). Exposée a un climat continental sec, les pertes par
évaporation sont supérieures aux apports cumulés des précipitations et des fleuves, expliquant les
salinités trés élevées (jusqu’a 39.1) rencontrées dans les eaux méditerranéennes (Jacques et Tréguer,
1986). La Méditerranée se divise en deux bassins principaux de profondeur comprise entre 2 500 et
5 000 m, le bassin Algéro-Provencal et le bassin Levantin, séparés par le détroit de Sicile dont la faible
profondeur contribue au découplage hydrodynamique et écologique des deux bassins (Crise et al.,
1999). A l'inverse d'autres mers épicontinentales, les marges continentales sont peu développées, a
I'exception du plateau Catalan, du plateau Tunisien et du Golfe du Lion, ce qui favorise les interactions

directes entre eaux cotiéres et eaux profondes (Figure I1.1).
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Figure 11.1 : Mer Méditerranée, localisation des principaux bassins, détroits et mers marginales.
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Les mers marginales (mer Adriatique, mer Egée) contribuent par leurs apports a mitiger les
conditions d’oligotrophie généralisées en Méditerranée (Crise et al., 1999). Les eaux méditerranéennes
sont en effet considérées comme parmi les plus oligotrophes de la planéte et se caractérisent par un
gradient d'oligotrophie qui s’accentue d’ouest en est (Jacques et Tréguer, 1986). Le renouvellement des
eaux s'effectue par le détroit de Gibraltar, par un flux entrant d’eaux atlantiques peu salées (S=36.5).
Les eaux atlantiques sont modifiées pendant leur parcours vers I'est par des processus d’évaporation et
de mélange avec les eaux sous-jacentes et leur salinité augmente jusqu'a atteindre 39.1 en
Méditerranée orientale (Jacques et Tréguer, 1986). Décalé latitudinalement vers le sud, le bassin
Levantin regoit un flux de chaleur plus élevé entrainant une forte évaporation de la couche de surface et
des processus de formation d'eaux denses de salinités élevées (S=38.5-38.7) qui alimentent la
circulation profonde. Les eaux levantines intermédiaires (LIW-Levantine Intermediate Waters),
caractérisées par un maximum de température (13.2-14°C) et de salinité (38.5) entre 200 et 1000 m,
circulent alors vers 'ouest et constituent une part importante du flux d’eaux méditerranéennes sortant
en profondeur & Gibraltar. Des processus similaires de formation d’eaux profondes se produisent en
d’autres endroits lors d’épisodes de vents froids, comme en mer Tyrrhénienne avec la formation des
eaux denses tyrrhéniennes (TDW-Tyrrhenian Dense Water) et dans le Golfe du Lion avec la formation
des eaux profondes de Méditerranée Occidentale (WMDW-Western Mediterranean Deep Waters) et
des eaux hivernales intermédiaires (WIW-Winter Intermediate Waters). La circulation générale de ces

masses d’eaux en Méditerranée Occidentale est décrite dans la figure 11.2. (Millot, 1999).

b. Objectifs scientifiques et stratégies d’échantillonnage

La campagne PROSOPE (Productivity of Oceanic Pelagic Systems) a été effectuée entre le 4
septembre et le 4 octobre 1999 a bord du N/O la Thalassa (IFREMER). Les objectifs de ce programme,
qui s’inscrit dans la thématique JGOFS, étaient d’estimer linfluence de la disponibilité en azote, en
phosphore et en fer sur la production primaire par le biais d’études de processus a échelle journaliére.
Cette campagne aura également été I'occasion de calibrer et valider les paramétres optiques pour la
télédétection (SEAWIFS). Les sites ont été choisis de facon a pouvoir investiguer plusieurs régimes
trophiques et différents degrés de limitation en N et P, et sont ainsi répartis entre I'upwelling marocain
eutrophe et la région ultra-oligotrophe de la mer lonienne. Deux types de stations ont été
échantillonnées (Figure 11.3): 9 stations courtes de 4 heures, visitées autour du midi solaire, réalisées
dans le but de répondre aux objectifs JGOFS (mesure des «core parameters») et a la
calibration/validation des données SeaWIFS; 3 stations longues de 5 jours, la station UPW (upwelling
marocain), la station MIO (Mer lonienne) et la station DYFAMED, focalisées sur les études de
processus et la variabilité journaliére ainsi que sur I'impact de la disponibilité en sels nutritifs sur la
production primaire. Ce programme nous a permis I'échantillonnage de la silice biogénique et
lithogénique sur I'ensemble de ces stations (hormis la station UPW en raison de problémes techniques)
et d'appréhender ainsi la variabilité spatiale de la distribution de la silice particulaire a I'échelle du
bassin. Les flux verticaux d’export de C et de Si ont également été mesurés a l'aide de piéges dérivants

a particules mis en place aux stations longues.
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[1.1.1.2. La campagne SOFi

a.Localisation géographique et circulation générale

Le Golfe du Lion est un large plateau continental de forme hémisphérique d'une surface de
17 000 km?, délimité a I'ouest par le Cap Creus et a I'est par le cap Croisette et est sillonné par de
nombreux canyons sous-marins (Figure 11.4) (Monaco et al., 1990). Ce plateau, large de 70 km par
endroit, constitue une singularité en Méditerranée ou les marges continentales sont généralement
réduites. Le Golfe du Lion se distingue également par I'importance des apports fluviaux. Depuis la
construction du barrage d’Assouan sur le Nil, le Rhdne, drainant un bassin versant de prés de
100 000 km?, est le premier fleuve de Méditerranée en terme de débit liquides (1 700 m® s'l) (Jacques
et Tréguer, 1986) et solides (Margat, 1992). Des fleuves de moindre importance, comme ['Aude,
I'Hérault ou le Tét contribuent également aux apports d’eaux douces. Le Golfe du Lion est par ailleurs
soumis a des forcages atmosphériques intenses, c'est en effet la région la plus ventée du bassin
Méditerranéen. Canalisés entre les Alpes, le Massif Central et les Pyrénées, les vents de secteur NO
(mistral-tramontane) soufflent en moyenne un jour sur trois et sont plus forts et plus fréquents en hiver.
Les basses pressions qui traversent le bassin entrainent des bascules rapides entre les vents de NO et
les vents de SE, moins fréquents mais qui peuvent étre plus violents (50 km/h en moyenne).

Le Golfe du Lion est bordé au sud par le Courant Nord Méditerranéen (CNM), précédemment
nommeé Courant Liguro-Provencal-Catalan, qui s'inscrit dans la circulation cyclonique générale de la
Méditerranée Nord-Occidentale. Ce courant, constitué d'eaux atlantiques modifiées (MAW) sur une
épaisseur de 300 a 400 m et large de 30 a 50 km, résulte a parts égales de la rencontre des branches
est et ouest du courant Corse. Le flux du CNM représente 0.7 Sv, ce qui est du méme ordre de
grandeur que les flux entrant et sortant a Gibraltar (Bryden et al., 1994; Baringer et Price, 1999). La
veine principale du courant longe la pente continentale d’est en ouest le long des isobathes, suivant le
méme parcours que les LIW et les WDMW sous-jacentes (Monaco et al., 1990). Le CNM est sujet a
une forte variabilité saisonniére et présente des vitesses plus élevées ainsi qu’une veine principale plus

étroite et plus proche de la pente en conditions hivernales (Conan, 1996). Le CNM se caractérise
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€galement par une activité méso-échelle intense au niveau du plateau continental qui recoit, en surface,
des intrusions du courant pouvant former des méandres allant de quelques dizaines a une centaine de
kilomeétres. Le Golfe du Lion reste cependant trés largement influencé par les apports du Rhéne qui,
bien que ne représentant qu'1/1000 du flux d’eau du CNM, fournit une quantité de matiére (dissoute et

particulaire) équivalente (Monaco et al., 1990).
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Figure 11.4: Golfe du Lion, localisation de la station SOFi, ainsi que des principales structures hydrologiques (CNM: Courant Nord
Méditerranéen). D "apres Diaz (2000).

En raison de la forme semi-circulaire du plateau continental qui contraint le CNM a décrire une
circulation cyclonique, les eaux légeres d’origine atlantique sont rejetées a la périphérie entrainant une
remontée compensatrice des LIW au large et créant ainsi une structure en déme de divergence (Figure
I1.4). En hiver, sous l'effet des vents froids (mistral et tramontane), I'augmentation de la densité
superficielle des LIW crée des instabilités barocliniques qui enclenchent des mouvements intenses de
convections sur 'ensemble de la colonne d’eau (Gascard, 1978). Ces cycloses hivernales se produisent
le long de cheminées d’environ 10 km de diamétre, avec des vitesses de plongée des masses d’eau
trés rapides (de l'ordre de 10 cm s'l) et aboutissent a la formation d’eaux profondes (WDMW-Western
Deep Mediterranean Water) qui circulent a partir de 1 000 m dans I'ensemble du bassin occidental
(Jacques et Tréguer, 1986).

Des processus de formation d'eaux profondes se produisent également dans toute la
Méditerranée Nord-Occidentale, Golfe du Lion inclus, le long du circuit des MAW. Sous l'effet des vents

secs et froids, les MAW refroidies plongent et se stabilisent a une profondeur intermédiaire entre des
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MAW plus chaudes et les LIW sous-jacentes. Les eaux intermédiaires hivernales (WIW-Winter
Intermediate Water) ainsi formées et caractérisées par un minimum de température, pénétrent dans les
canyons sous-marins du Golfe du Lion par des phénoménes de cascading. D’autres processus a
courtes échelles de temps, tels que les upwellings cétiers induits par le vent, les ondes inertielles etc...

contribuent a faire du Golfe du Lion une zone hydrodynamique trés complexe (Millot, 1999).

b. Objectifs scientifiques et stratégie d’échantillonnage

Le site SOFi (Station d'Observation Fixe) a été l'objet d'un suivi mensuel régulier entre
septembre 1997 et novembre 2000. Ce programme s'inscrit dans le cadre du Programme National
d’Environnement Cotiere (PNEC, 1997-2000) et plus particulierement du chantier Méditerranée qui a
pour but I'établissement d’'un bilan annuel de carbone et des éléments biogénes associés dans le Golfe
du Lion. L'objectif scientifique du programme SOFi était d’estimer la variabilité saisonniere de la
production primaire et les flux d’export de la matiére organique. Une premiére phase, initiée en 1997, a
eu pour but de rechercher un site approprié et de réaliser la mise au point de l'instrumentation. La
position géographique choisie pour le site a été arrétée a 43°04’ N et 5°08’ E, a 18 milles de Marseille,
sur un promontoire d’environ 170 m de profondeur et de 700 m de diamétre. Cette position permet un
trajet minimum au départ de Marseille, la mise en place d'une ligne de mouillage fixe et n'est
gu’exceptionnellement influencée par les apports du Rhéne. Le programme est rentré dans sa phase
opérationnelle en 1998 et les deux premiéres années de mesures, concrétisées par 22 sorties sur le

terrain, ont constitué I'essentiel de la thése de F. Diaz (Diaz, 2000).

Tableau 11.1: Récapitulatif des missions effectuées entre septembre 1999 et septembre 2000. Principaux parameétres
biogéochimiques mesurés.

BSi POC
MISSIONS  DATES NAVIRES pSi pC SN | phyto Chla

LSi

SOFI 6-99 10/09/99 Pr.G.PETIT n | | |

SOFI 7-99 04/11/99 TETHYS I n | | |

SOFI 8-99 25/11/99 TETHYS I n | | |

SOFI 1-00 05/02/00 TETHYS I | | | | | |
SOFI 2-00 30/03/00 Pr.G.PETIT | | | | | | |
SOFI 3-00 08/04/00 Pr.G.PETIT | | | | | |

SOFI 4-00 14/04/00 Pr.G.PETIT | |

SOFI 5-00 30/04/00 TETHYS I | | n | | | |
SOFI 6-00 28/05/00 Pr.G.PETIT | | n | | | |
SOFI 7-00 12/06/00 TETHYS I | | n | | | |
SOFI 8-00 17/07/00 Pr.G.PETIT | | | | | | |
SOFI 9-00 14/09/00 TETHYS I | | | | | | |

Le travail présenté dans cette thése repose sur la poursuite des campagnes entre septembre
1999 et septembre 2000 dans le cadre de 'ART du PNEC BioSiCa (Flux Biologique de CO, et
couplage Silicium/Carbone), programme axé sur le rb6le du compartiment siliceux dans les flux

d’exportation de la matiére par le biais d'une approche couplée des cycles du C et du Si et de I'étude
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des communautés phytoplanctoniques. En supplément des paramétres biogéochimiques déja
échantillonnés a SOFi, cette étude se proposait de compléter les données permettant de caractériser le
compartiment phytoplanctonique siliceux par le biais des mesures de silice particulaire, de production et
d’exportation de silice, de stock d’'acide orthosilicique et de comptages phytoplanctoniques, paramétres
non échantillonnés durant la période septembre 1997-septembre 1999. La présence sur le site d'une
ligne de mouillage fixe, munie de deux piéges a particules, et relevée tous les deux mois et demi en
moyenne, a permis de compléter les données de flux de C par des mesures d’exportation de silice
biogénique. Des prélevements de sédiments superficiels ont également été effectués a l'aide d’'un
carottier dans le but destimer la variabilité temporelle de I'exportation de Si. La stratégie
d’échantillonnage mensuelle mise en ceuvre précédemment a été conservée mais implémentée
pendant la période printaniére de sorties hebdomadaires afin de mieux caractériser I'importance de la
phase productive dans le bilan annuel. Malheureusement deux missions ont du étre annulées pour
cause de mauvais temps durant cette période (15-19 mars et 22-23 avril 2002). Douze campagnes ont
en définitive pu étre effectuées a bord des N/O de 'INSU le Pr.Georges PETIT et le TETHYS Il. Le
calendrier des campagnes est décrit dans le Tableau Il.I. ainsi que les principaux parameétres

biogéochimiques échantillonnés.

[1.1.1.3. La campagne ALMOFRONT Il

a. Localisation géographique et circulation générale

Le front Almeria-Oran, objet d’étude de la campagne ALMOFRONT, se situe a l'entrée de la
Méditerranée dans la zone est de la mer d’Alboran. Ce front géostrophique, conséquence d’un équilibre
dynamique quasi-permanent entre la force de Coriolis et le gradient horizontal de densité, est la
résultante de la rencontre entre le jet d’eau atlantique peu salé qui entre a Gibraltar et les MAW qui ont
circulé dans l'ensemble du bassin et qui présentent des salinités élevées typiques des eaux
méditerranéennes. C’est une structure analogue a celles généralement associées aux grands courants
océaniques comme le Gulf Stream, mais a la différence de ce dernier, le gradient de densité découle
d’'un gradient de salinité et non de température (Arnone et al., 1990). Le jet Atlantique forme dans la
mer d’Alboran deux gyres anticycloniques (WAG: Western Anticyclonic Gyre et EAG: Eastern
Anticyclonic Gyre) dont le flux équivaut a 2.5 Sv pour ensuite s'écouler vers l'est le long des cbtes nord-
africaines et former le courant Algérien (Figure I1.5). Le front Almeria-Oran correspond & un jet parallele
au bord est de la gyre est et se caractérise par un fort gradient de densité (0.4 kg m tous les 10 km)
entre les eaux atlantiqgues et méditerranéennes. Ce front s’étend sur 200 km de longueur, 30 km de
large et environ 70-150 m d'épaisseur selon le bord du jet considéré. L'extension de la gyre est
présente une saisonnalité marquée, induisant une variation de la localisation du front Almeria-Oran, qui
alterne entre une position décalée vers le sud (le long de l'isobathe des 1000 m) et une position plus
nord (jusqu’'a 38°N) le long de la cote espagnole (Heburn et la Violette, 1990). Comme la plupart des
structures frontales, le jet d’Almeria-Oran présente une activité biologique accrue dans un
environnement par ailleurs oligotrophe. La télédétection ainsi que des mesures directes ont mis en
évidence une productivité élevée au sein du front. Cette productivité accrue est & mettre en relation

avec l'augmentation du flux de sels nutritifs sous I'effet des circulations secondaires agéostrophiques,
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qui entrainent une remontée diapycnale des masses d'eaux profondes sur le bord cyclonique (bord

ouest /méditerranéen) du jet.
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Figure 11.5: Schéma de la circulation en mer d 'Alboran. WAG: Western Anticyclonic Gyre. EAG: Eastern Anticyclonic Gyre. AC:
Algerian Current.

b. Obijectifs scientifiques et stratégie d’échantillonnage

Une premiére campagne de recherche avait été menée lors ’ALMOFRONT | en avril-mai 1991
dans le but d’évaluer I'impact de la circulation secondaire & I'échelle d'un front géostrophique sur
l'activité biologique et les flux verticaux de matiére. Les observations réalisées avaient alors mis en
évidence une production primaire 2.5 fois plus élevée dans la zone frontale que dans les zones
adjacentes (Prieur et Sournia, 1994; Videau et al., 1994) ainsi qu’une exportation de matiere organique
accrue (Peinert et Miquel, 1994). Les observations ont par ailleurs montré que I'augmentation de la
productivité en zone frontale était souvent le fait des diatomées, plus aptes a se développer rapidement
en milieu turbulent (Demers et al., 1986; Gould et Wiesenburg, 1990; Claustre et al., 1994; Fiala et al.,
1994).

La campagne ALMOFRONT Il a été réalisée en période hivernale (décembre 1997-janvier
1998) a bord du N/O L'Atalante (IFREMER), afin de compléter les informations déja acquises en
situation printaniére. Les objectifs de cette deuxiéme campagne étaient, outre de mieux caractériser la
structure interne du jet, de déterminer les gradients biologiques et biogéochimiques entre le systeme
frontal, le tourbillon cyclonique associé et les eaux adjacentes afin d'évaluer l'influence des forgcages
physiques sur la production primaire, la production exportée, et les transports latéraux et verticaux de
matiére. Dans cette optique, la quantification des stocks et des flux de silice biogénique doit nous
permettre de répondre aux questions suivantes: dans quelle mesure les diatomées contribuent-elles au
bilan biogéochimique du systéme frontal en situation hivernale ? Leur distribution suit-elle les schémas
complexes de la circulation en zone frontale ? Quelles interactions jet/tourbillon peut-on mettre en

évidence au niveau de I'exportation de la matiére biogene vers le systéme profond ?

34



Chapitre II. Sites d'étude, matériels et méthodes.

38°N —

= ——13500m
=——3000m
2500 m
Es pagne ; 2000 m
1750 m
s g . 1500 m

1250
37N ’ Almeri L ma:
F—1750m

—1500m

[—1400m

—300m

200m

y 100 m

36°N Gibraltar Mer d AI}boran lf’m’"

—25m

——50m

——100m

[——1250m

[———1500m

750 m
350” 1000 m
s = 1500 m
Algérie e
> L losoom
g ——3000m
'2 ——4000m
= 5000m
§ = 6000 m

34°N o=
6°w 4w 2°w 0° 2°E 4°E

Figure 11.6: Localisation des 8 stations longues de la campagne ALMOFRONT.

La stratégie d’échantillonnage a consisté en deux legs, d’'une vingtaine de jours chacun. Dans
un premier temps, la zone a été échantillonnée de maniére intensive a petite et moyenne échelle afin
d’obtenir une vue synoptique de la structure physique et de la dynamique du systéme. Le deuxiéme leg
était consacré a la caractérisation du schéma trophique par le suivi de 8 stations longues (36h),
réparties entre le jet, le tourbillon et les eaux adjacentes (Figures 11.6 et 11.7). Les flux d’exportation de Si

ont été estimés grace a la mise en place a chaque site de piéges a particules dérivants.

8e

Figure I1.7: Représentation schématique des sites du systeme jet-tourbillon, exploré pendant le leg 2 d '"ALMOFRONT II. Les
stations ont été repositionnées en regard de la structure hydrologique et non d 'apres leurs coordonnées géographiques. Schéma
de L.Prieur et J.Raunet.
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11.1.2. L’Atlantique Nord-Est

[1.1.2.1. La campagne POMME

a. Localisation géographique et circulation générale

La zone d’'étude des campagnes POMME (Programme Qcéan Multidisciplinaire Méso-Echelle)
se trouve a mi-chemin entre les Acores et la péninsule Ibérique et couvre une zone d’environ 750 km
dans le sens nord-sud et 500 km dans le sens est-ouest (38-45°N; 16-22°W). Le périmétre visité est
sous l'influence de deux courants principaux, le courant Nord Atlantique (CNA) et le courant des Agores
(CA) (Figure 11.8), dont I'essentiel de la circulation s’effectue zonalement vers I'est entre 45 et 52°N et
entre 31 et 35°N respectivement (Paillet et Mercier, 1997). Le CNA est composé de plusieurs branches
et les deux tiers du transport total sont déviés vers le nord le long de la marge continentale européenne.
Une branche sud du CNA vient alimenter le courant des Acores, qui bifurque vers le sud au large des
Canaries. Le transport total de ces deux courants principaux a été estimé a 58 £ 11 Sv (Paillet et
Mercier, 1997). Le secteur choisi pour la réalisation du programme, centré sur 19°W et 41.5°N, est la
zone privilégiée d'une convection hivernale de grande ampleur et dont l'influence se ressent sur
plusieurs centaines de metres.

Les masses d’eaux qui constituent cette couche hivernale mélangée et faiblement stratifiée ont
été identifiées sous le terme d'eaux modales sub-polaires (SPMW- Sub-Polar Mode Waters) par
McCartney et Talley (1982). Cette eau appartient au régime subtropical recirculant vers le sud au sein
de la thermocline permanente et conserve les mémes propriétés sur I'ensemble du bassin est (T=11-
12°C, d=27.1-27.2, S=35.6). Une fraction importante de cette masse d’eau est entrainée en profondeur
aux alentours de 42°N, au niveau de la discontinuité de la profondeur de la couche de mélange
hivernale (DPCMH) (Paillet et Arhan, 1996) (Figure 11.9). Cette ligne de front marque également la
transition entre une région relativement productive au nord et une région plus oligotrophe au sud. Les
eaux modales sont identifiées entre 400 et 600 m grace a leur minimum de vorticité potentielle, et sont
observées jusqu'a 28°N. Ces masses d’eaux, privées du contact avec I'atmosphére, ne présentent plus
gu’'une faible évolution de leurs propriétés biogéochimiques et vont étre entrainées par la circulation
anticyclonique générale durant environ une décennie avant d’étre & nouveau ventilées en surface dans

la partie nord-ouest de I'Atlantique.
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hivernale (DPCMH) & 42°N. Redessiné d'aprés L.Prieur.
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b. Obijectifs scientifiques et stratégie d’échantillonnage

La zone d'étude a été choisie dans une région considérée comme un puits important de CO,
atmosphérique (Takahashi et al., 1995; Rios et al., 1995). Cette région de I'Atlantique Nord-Est est le
lieu d’une production primaire intense en période printaniére, souvent dominée par les diatomées et les
coccolithophoridés (Lochte et al., 1993; Barlow et al., 1993; Brown et Yoder, 1994). A cet égard, une
partie du signal saisonnier, sous forme de matiére organique particulaire et dissoute, est susceptible
d’étre entrainée hors du contact avec I'atmosphére au moment de la subduction des eaux modales.
L'objectif principal des campagnes POMME est d’étudier I'influence de la circulation & méso-échelle sur
la formation et la subduction des eaux modales ainsi que sur la production primaire et le devenir de la
matiére exportée au sein des eaux subductées. L’'accent a été mis sur l'importance des variations
spatio-temporelles, avec un suivi saisonnier de différentes structures tourbillonnaires choisies de part et
d'autre de la ligne formée par le DCPMH a 42°N. Ce projet multidisciplinaire s’intéegre dans les
programmes nationaux PATOM (Programme Atmosphere et Océan a Moyenne Echelle) et PROOF
(PROcessus Biogéochimiques dans I'Océan et Flux), ainsi que dans des collaborations internationales.
La stratégie temporelle employée a fourni un suivi saisonnier de la zone d’'étude entre 1999 et 2001, au
cours de plusieurs campagnes réalisées sur la flotte de I''FREMER (N/O L'Atalante et la Thalassa) et
du SHOM (Le d’Entrecastaux). L'essentiel des opérations multiparamétriques a été effectué lors de
POMME 1, 2 et 3, réalisées en hiver, au printemps et en automne 2001.

e La mission POMME 1 (janvier-février 2001) avait pour but de caractériser les conditions
antérieures au déclenchement du bloom et a la subduction des eaux modales.

e La mission POMME 2 (mars-avril 2001), centrée sur la période de stratification printaniere, a
été réalisée afin d’évaluer l'influence de la dynamique méso-échelle sur la distribution des sels nutritifs
ainsi que le réle de cette distribution sur la floraison phytoplanctonique, et également afin de suivre
I'exportation de matiére biogénique au moment de la subduction des eaux modales.

e La mission POMME 3, effectuée en situation automnale (octobre-novembre 2001), devait
permettre de poursuivre le suivi des eaux modales et d'effectuer un bilan de matiere dissoute
accumulée pendant I'année.

De la méme facon que les campagnes ALMOFRONT | et Il, chacune des missions a été divisée
en deux legs de 25 jours en moyenne. Pendant les premiers legs, un quadrillage resserré de la zone,
avec un réseau dense de 84 stations courtes (2h), a permis d’obtenir une vision quasi-synoptique des
conditions hydrologiques avec une résolution de 50 km environ (Figure 11.10.). Lors des deuxiémes
legs, 4 a 5 sites de longue durée (3j), centrés sur des structures tourbillonnaires caractéristiques ciblées
pendant les 1 legs, ont fait 'objet d’études de processus (production primaire et bactérienne, échelon
trophique secondaire). L'exportation de matiére a été quantifiée grace a une ligne de piéges a
sédiments dérivante, mouillée pour la durée de chaque site. Des piéges fixes ont également été
mouillés sur la zone pendant I'ensemble des trois campagnes, mais les échantillons, non encore
disponibles, ne seront pas utilisés dans cette these. Le choix des sites a été réalisé dans le but de
caractériser le gradient nord-sud de la zone ainsi que d'évaluer les différences potentielles entre les

structures tourbillonnaires cycloniques et anticycloniques.
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Figure 11.10: Localisation des stations lors des legs 1 et 2 de POMME 1 et 2. Les réseaux denses de stations courtes (points) ont
été effectués durant les legs 1 et ont permis I'élaboration de ces cartes d’'anomalies géopotentielles (comm. pers. L.Prieur). Les
sites longs (étoiles), visités pendant les legs 2, sont replacés sur les cartes d’apres leurs positions géographiques et peuvent étre
en léger décalage par rapport aux structures hydrologiques qui ont évolué d’un leg a l'autre.

11.1.3. Le secteur Indien de I'Océan Austral

[1.1.3.1. La campagne ANTARES 4

a. Localisation géographigue et caractéristigues générales

Le traitement des échantillons de cette campagne ainsi qu’une premiéere analyse des données a
été effectuée dans le cadre de mon stage de DEA. La campagne ANTARES 4 (ANTarctic RESearch) a
été conduite dans la région comprise entre 42-47°S et 61-65°E dans la zone du courant circumpolaire
Antarctigue (ACC-Antarctic Circumpolar Current) dans le secteur indien de I'océan Austral (Figure
I1.11). Le choix de la zone d'étude s’est porté sur la zone de confluence des principales structures
frontales de la zone Sub-Antarctique, a savoir le Front Subtropical (STF), le front Sub-Antarctique (SAF)
et le front des Aiguilles (AF). Ces trois structures, ailleurs bien différenciées et séparées les unes des
autres par environ 200-300 km, convergent dans le bassin Crozet-Kerguelen en une bande restreinte
de 150-200 km. Cette zone multi-frontale est caractérisée par de fort gradients hydrologiques et marque
une transition entre les masses d'eaux chaudes, salées et oligotrophes de la zone subtropicale au nord
et les eaux froides, salées et enrichies en sels nutritifs de la zone du front polaire. La position des fronts
a été déterminée a l'aide des données satellitales de Chl a et de SST (Figure 11.12). Les positions du
SAF, du STF et de I'AF ont été déterminées grace aux isothermes 10°C, 13°C et 17°C respectivement
(Park et al., 2002).

39



Chapitre II. Sites d'étude, matériels et méthodes.

- 4
20°S 250 m
L om Subtropical Zone 8d2 8d4
43 w
Ltsn
" : j/
osom_— | ~.7d4e@ 5
—~ . N 44 = =
n g)/ Pg. 3¢ e ‘%(f
B’ o | o c3®, 7d24.4€
{2500 m © P Y 4d
g swom 2 45 e &® ® 4c
= ) o 2y = CRP Gle ™4b Subantarct|c Front
prav} aso0m © A u
B s e ' - is DR °.
p . _M A3 Polar Frontal Zone
Océan Austral 1= !
60°S —{s500m
iy oot 61 62 63 64 65
30°E 40°E 50°E 60°E 70°E 80°E
Longitude (°E) Longitude (°E)

Figure 11.11: Localisation de la zone d 'étude d '"ANTARES 4 dans le secteur Indien de 'Océan Austral et des stations de la grille
de surface (croix mauves), des deux transects (points noirs) et des stations de production (étoiles). Les fronts sont repositionnés
d 'aprés Park et al., 2002.

b. Obijectifs scientifiques et stratégie d’échantillonnage

La campagne ANTARES 4 a été réalisée en janvier-février 1999, dans la zone de confluence
de structures frontales majeures de 'ACC. La zone Sub-Antarctique, délimitée par le STF au nord et le
SAF au sud, peut étre le siege d'une intense floraison phytoplanctonique en période productive
(Laubscher et al., 1993), caractérisée par de fortes teneurs en Chl a nettement visibles sur les images
satellitales (Figure 11.12). Cette région est considérée comme un puits majeur de CO, a I'échelle de
'océan mondial (Metzl et al., 1999) et constitue également une zone de forte accumulation d’opale
sédimentaire (DeMaster, 2002). Les objectifs de la campagne étaient donc de décrire les stocks et les
flux de matiére biogéne (C, N, Si) dans le but de modéliser la pompe biologique de CO,. L'approche
logistique a été facilitée du fait de la collusion des fronts, permettant un faible temps de transit pour
passer d'un systeme hydrologique a un autre. L'échantillonnage a été réalisé a bord du N/O Marion-
Dufresne (IFRTP) suivant une stratégie en trois temps:
> Un suivi quasi-synoptique de la zone, réalisé entre le 25 janvier et le 3 février 1999 a permis dans
un premier temps de caractériser la dynamique hydrologique ainsi que d’'acquérir les parametres
biogéochimiques de surface. Un trajet Tow-Yo a permis le suivi des structures physiques a méso-
échelle le long d’'un réseau dense de stations courtes (1h10), composé d'une dizaine de transects,

amenant la résolution spatiale a 11 km.
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Figure 11.12: Composites mensuels des images de Chl a (SEAWIFS) pour (a) janvier et (b) février 1999, sur lesquels sont
surimposés les isothermes 10°, 13° et 17°C obtenus grace aux images SST (AVHRR). Ces isothermes définissent
respectivement le Front Sub-Antarctique (SAF), le Front Sub-Tropical (STF) et le Front des Aiguilles (AF). Les lignes pointillées
corespondent au trajet de deux bouées CARIOCA larguées pendant la campagne. Le parallélogramme détermine la zone
d’échantillonnage. Dans Park et al., 2002.

> Deux transects de sept stations ont été échantillonnés sur 12 niveaux entre 0-300 m sur le bord est
et en travers de la zone précédemment parcouru, dans le but de déterminer la distribution verticale de
la biomasse. Le premier transect, orienté NE-SW a été réalisé d’'un seul trait du 22 au 24 janvier 1999
sur le bord est de la grille de surface, tandis que le deuxiéme transect a été échantillonné en parallele
du suivi de surface pendant la période du 25 janvier au 3 février.

> Trois stations longues (5j), consacrées aux études de processus ont été effectuées dans les trois
systemes hydrologiques en présence. Grace a la localisation des fronts lors du suivi de surface, la
station 3 a été positionnée au sud dans la zone du front polaire, la station 7 dans la zone Sub-
Antarctique et la station 8 au nord, dans la zone Sub-tropicale (Figure 11.11.). La mise en place de

pieéges dérivants sur chaque site a permis le suivi d'une méme masse d’eau.
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Il.2. Les techniques de prélévement.

11.2.1. L’acquisition des parameétres hydrologiques et optiques

Les prélévements hydrologiques ont été effectués pour I'ensemble des missions a l'aide de
bouteilles NiskiN® 12 L, montées sur rosette équipée d'une sonde CTDO (SEABIRD®). Les capteurs
permettent d’acquérir les données hydrologiques de base: pression, température, conductivité, oxygene
et transmission. Un fluorimétre (CHELSEA®) ainsi qu'un capteur PAR (Photosynthetic Active Radiation)

de type BIOSPHERICAL® QSP 200L peuvent également étre associés a la CTD selon les campagnes.

11.2.2. Le prélévement et la conservation des échantillons.

Les prélévements des sels nutritifs sont effectués dans des fioles a scintillation en
polyéthyléne (PE) rincés trois fois avec I'eau a prélever. Les échantillons sont ensuite fixés avec 25 L
de chlorure mercurique (HgCl,) et conservés au frais jusqu'au moment de I'analyse pour limiter les

processus d'altération de la matiére particulaire.

Les prélévements en vue du dosage de la silice particulaire (biogénique et lithogénique) sont
effectués a l'aide d’'un tuyau souple fixé sur 'embout de prélévement de la NiskIN® dans des flacons
NALGENE® polycarbonates (PC) de 1L, préalablement rincés & 'HCI 10% et & I'eau distillée. Les
échantillons sont ensuite filtrés a bord dans un délai de deux heures aprés préléevement sur des filtres
polycarbonates (0.6 um, @ 47mm). Les filtres sont rincés a I'eau de mer filtrée (0.2 pum) puis placés
dans des boites Pétri. Les filtres sont ensuite séchés a I'étuve a 60 °C pendant 24h et stockés a
température ambiante jusqu’a analyse. Lors des campagnes POMME, un fractionnement de taille a été

effectué sur 0.6 et 10 um, a l'aide d’'un systéme de tulipes de filtration superposées.

Les échantillons en vue de l'identification et de la numération du phytoplancton sont prélevés
dans deux flacons en verre inactinique de 125 ml a l'aide d’'un tuyau souple et sous faible débit pour
prévenir I'éclatement des cellules fragiles. Le premier échantillon est fixé au lugol (0.4 ml), assurant une
bonne préservation des diatomées, le second est fixé au formol (2.5 ml) assurant une meilleure
conservation des coccolithophoridés. L'identification et le comptage sont effectués au microscope

inversé selon la méthode d'Utermohl (1931).

Les parameétres biogéochimiques de base tels que les pigments, le carbone et I'azote organique
particulaire (POC et PON) et la production primaire ont été prélevés et analysés par différents
collaborateurs et diverses méthodes selon les campagnes. Un tableau récapitulatif des méthodes

utilisées est présenté dans le paragraphe I1.3.(Les méthodes d’analyse).
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11.2.3. Les méthodes d’'incubation dans les mesure de flux.

Les mesures de production primaire et d’absorption de Si et de C nécessitent une incubation en
présence d'un traceur radioactif pendant une durée de 24h (de l'aube a l'aube). Selon la stratégie
d’échantillonnage (stations courtes ou longues) différentes méthodes d'incubation ont été choisies.
L’incubation sur une ligne de mouillage in situ permet de replacer les échantillons a leur profondeur de
prélevement et de conserver ainsi les conditions de température et de lumiére inhérentes au milieu,
mais requiert la présence sur site du navire pendant 30h au minimum. Les flacons d’incubation sont
maintenus dans des filets en nylon transparent dans des cages en cornieres fixées aux profondeurs
voulues sur une ligne dérivante lestée. Ce systéme de cages permet d’incuber un grand nombre de
flacons simultanément a une méme profondeur en limitant les phénomenes d'ombrage. La ligne est
terminée par une bouée équipée d'un flash et d’'une Gonio® permettant son suivi en surface et a été
utilisée sur les campagnes SOFi et POMME (Figure 11.13). Les incubations in situ simulées sont mises
en ceuvre lorsque la présence prolongée sur site est incompatible avec la stratégie d’échantillonnage ou
bien lorsque I'état de la mer ne se préte pas a la mise a I'eau de ce type de matériel. Les flacons sont
alors incubés en bacs sur le pont du navire et maintenus a la température de surface grace a une
circulation continue d’eau de mer. Les différents niveaux d’éclairement sont simulés par des filtres de
nickel ajourés. Cette derniére technique a été utilisée sur les campagnes ALMOFRONT et ANTARES
pour les profils de production ainsi que sur les campagnes SOFi et POMME pour les cinétiques
d’absorption nécessitant des périodes d’incubation courtes (8h).

I1.2.4. Les piéges a particules

Les échantillons en vue de la détermination des flux d'exportation de matiére sont prélevés
grace aux pieges a particules TECHNICAP® PPS 5/2, généralement disposés par paire sur une ligne de
mouillage lestée et maintenus en position verticale par des flotteurs. Un largueur acoustique permet de
libérer la ligne de son lest et de la récupérer en surface. Ces pieges se présentent sous la forme d'un
cbne, d’'ouverture égale a 1 m? (Figure 11.14) et sont munis de 24 godets de prélévement. Les godets,
préalablement remplis deau de mer filtrée et formolée, sont montés sur un plateau
motorisé, programmeé pour effectuer une rotation plus ou moins rapide des échantillons. Les godets
peuvent rester ouverts sur des périodes de quelques heures dans le cas des lignes de piéges
dérivantes, généralement mouillées pendant les stations longues, ou pour des périodes de quelques

jours dans le cas des lignes de pieges fixes, immergées pour des périodes de plusieurs mois.
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Figure 11.13: Schéma de la ligne de mouillage utilisée dans le cadre des mesures de production in situ. Photos de mise a I'eau de
la ligne et du positionnement des échantillons au sein des cages (campagne POMME).

Figure 11.14: Images de la ligne de pieéges a particules PPS5 et de la remontée d’'un piége (campagne POMME).
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11.2.5. Le carottier

Des carottages ont été réalisés dans le cadre de la campagne SOFi a l'aide d'un carottier
multitubes MINICORER MARK VI, prototype réalisé dans le cadre de la these de L.Denis. Le carottier
permet I'échantillonnage simultané de 4 carottes de 50 cm de hauteur et de 15 cm de diamétre (Figure
11.15).

Figure 11.15: Photo du carottier Minicorer Mark VI utilisé lors des campagnes SOFi pour les prélevements de sédiments.

[1.3. Les Méthodes d’analyse

11.3.1. Les mesures de stocks

[1.3.1.1. L’acide orthosilicique (Si(OH),) :

Le dosage de l'acide orthosilicique est réalisé manuellement sur un spectrophotométre
CECIL® (CE 1011) dans des cuves de 5 cm selon la méthode colorimétrique de Mullin et Riley (1962)
adaptée par Strickland et Parsons (1972). La précision des analyses est de + 35 nM et la limite de
détection de 50 nM.

[1.3.1.2. La silice particulaire :

a. Principe des méthodes de dosage de la silice particulaire

Le dosage de la silice biogénique en milieu marin est relativement récent puisqu'il a été introduit
en océanographie a la fin des années 1950 (Goldberg, 1958). D'abord non sélectives, les premiéres
techniques mises en ceuvre (diffraction des rayons X, spectroscopie infrarouge, digestion a I'acide
fluorhydriqgue (HF) et analyse colorimétrique de I'acide silicique) ne permettaient pas de discriminer
entre la silice biogénique (opale amorphe) et la silice lithogénique (silice minérale: alumino-silicates,
quartz...) (Eisma et Van der Gaast, 1971; Chester et Elderfield, 1968; Golterman, 1969). Ce n’est

45



Chapitre II. Sites d'étude, matériels et méthodes.

gu'avec le développement des méthodes de digestion alcaline que les premiéres mesures de silice

biogénique (BSi) en milieu marin ont pu étre réalisées (Paasche, 1973). La silice biogénique est extraite
a une température voisine des 100°C en milieu basique (NaOH ou Na,CO3), ce qui résulte en une
oxydation de I'opale (SiO,,nH,0) en acide orthosilicique (Si(OH)4). La BSi est quantifiée par dosage
colorimétrique de l'acide orthosilicique aprés oxydation (Strickland et Parsons, 1972). Cette méthode a
pour avantage de permettre le dosage de la silice lithogénique (LSi) a partir du méme filtre, lors d’une
seconde extraction en milieu acide (HF 2,9 N) a température ambiante et pendant 48h (Nelson et al.,
1989).

La digestion alcaline selon la méthode de Paasche (1973) modifiée par Nelson et al., (1989) est
la méthode la plus couramment utilisée pour le dosage en routine de I'opale et est considérée comme
satisfaisante en milieu océanique ouvert, mais reste délicate a appliquer en milieu cotier. En effet, selon
la composition de I'échantillon, une partie variable de la silice lithogénique peut étre attaquée lors de la
premiére extraction basique et entrainer une surestimation de la BSi. Or les échantillons prélevés en
milieu cOtier sont susceptibles de contenir de fortes quantités de silice lithogénique, en raison des
apports fluviaux et éoliens, de I'érosion des c6tes ou des phénomenes de resuspension du sédiment
sur les plateaux continentaux. Ragueneau et Tréguer (1994) ont mis en évidence une relation linéaire
entre la BSi et la LSi sur un ensemble d’échantillons de la Baie de Brest et de Manche et ont estimé a
15 % la fraction de LSi dissoute dés la premiére extraction, ce qui les a amenés a proposer une

meéthode statistique de correction des données. Cette correction consiste a déterminer le pourcentage

d’interférence BSI/LSi, pour des échantillons collectés en période hivernale ou linterférence est
supposée maximale puisque les concentrations en BSi sont trés faibles et les teneurs en LSi
généralement élevées. Ce facteur de correction, une fois déterminé pour une région, peut étre extrapolé
aux données concernant le reste de I'année. Cependant, la majorité des campagnes océanographiques
reste focalisée sur la période productive ou les concentrations en BSi sont importantes, et ne
permettent pas d’obtenir une relation linéaire entre les données de BSi et de LSi, ni de dégager un
facteur de correction.

La méthode des cinétigues d’extraction, également couramment employée, permet de corriger
l'interférence minérale pour chaque échantillon, sans préjuger de la composition ni de la quantité de LSi
présente; elle repose sur les différences de vitesses de dissolution des deux fractions siliceuses
biogéniques et lithogéniques (DeMaster, 1981). L'échantillon est extrait a chaud en milieu basique
(NaOH ou Na,CO3) pendant une durée de 5h et la silice dissoute est mesurée a différents moments au
cours de I'extraction. Un profil type de cinétique est schématisé Figure 11.16. La premiére partie de la
courbe représente la dissolution de la BSi, a vitesse de dissolution rapide, tandis que la phase linéaire
atteinte en fin d’extraction correspond a la phase de dissolution des minéraux silicatés, en théorie
beaucoup plus difficlement attaqués en milieu alcalin. La correction effectuée consiste a tracer la
tangente par rapport a la partie linéaire de la courbe. L'intercept avec I'axe des ordonées au temps T=0
est alors considéré comme la quantité corrigée de BSi de I'échantillon. Méme si cette méthode reste
une des plus fiables, elle a pour inconvénient d’étre extrémement fastidieuse et difficilement applicable

pour les dosages en routine d'un grand nombre d’échantillons.
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Figure 11.16: Profil type d’'une cinétique d’extraction en milieu alcalin. D’aprés DeMaster (1981).

Cet inconvénient majeur nous a poussé a expérimenter une approche encore peu développée,
qui consiste a utiliser I'aluminium comme élément discriminant entre la BSi et la LSi. L'aluminium est un
élément qui se trouve incorporé au frustule des diatomées mais dans de trés faibles proportions. Le
ratio Si/Al des diatomées est de I'ordre de 107 tandis gu’'il est généralement proche de 2 pour la silice
lithogénique (Lewin, 1961; Kamatani, 1974). Quelques auteurs ont suggére I'emploi de I'aluminium pour
corriger les mesures de BSi (Eggimann et al., 1980; Schluter et Rickert, 1998). Depuis, seulement
guelgues auteurs seulement ont proposé des protocoles précis pour une correction a I'aluminium des
dosages de BSi dans des échantillons naturels (Comm. pers. O. Ragueneau, LEMAR, IUEM, Brest;
Kamatani et Oku, 2000; Peinerud et al., 2001).

La premiére méthode consiste a réaliser une triple extraction sur le méme échantillon et a

utiliser la dissolution de I'aluminium au cours de trois digestions successives comme indicateur de la
dissolution de LSi (Comm. pers. O. Ragueneau, LEMAR, IUEM, Brest). Dans un premier temps,
I'échantillon est extrait dans de la soude pendant 45 mn selon la méthode décrite par Nelson et al.
(1989). A Tlissue de cette extraction, les concentrations respectives de silicium et daluminium en
solution sont quantifiées, selon la méthode colorimétrique classique pour le silicium et en ICP-AES
(Inductively Coupled Plasma - Atomic Emission Spectroscopy) pour l'aluminium (Si; et Al;). Une
seconde extraction est réalisée dans les mémes conditions que la premiére, et le silicium et I'aluminium
dissous sont a nouveau dosés (Si, et Al,). La derniére digestion est une digestion HF, ou seule la silice
dissoute est mesuré (Sis) afin de quantifier la LSi. On considére que la totalité de la BSi est extraite lors
de la premiére digestion avec une fraction de LSi labile en milieu alcalin, tandis qu'au cours de la
seconde extraction seule de la LSi labile est dissoute. Dans ce cas, le ratio Si/Al de la seconde
extraction, représentatif de la composition de la LSi labile présente, est utilisé pour corriger la
dissolution de la LSi lors de la premiére extraction. La quantité corrigée de BSi est alors obtenue selon

la relation suivante:

BSi corrigée = Si1- 2><A|1
Al2
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La LSi, donnée par la mesure de la silice dissoute lors de la derniére extraction HF, doit également étre

corrigée, car une partie de la LSi a été dissoute lors des deux premiéres digestions basiques:

LSi corrigge = Siz + Siy + (Si;- BSi corrigee )

La seconde méthode basée sur la correction par I'aluminium est adaptée aux échantillons de
pieges et de sédiments et a été proposée par Kamatani et Oku (2000). L'extraction est réalisée a partir
d'une quantité lyophilisée de matiere au cours d’'une cinétigue de dosage Si/Al de 120 mn. A cing

temps différents au cours de I'extraction, une petite quantité de solution est prélevée pour analyse de Si
et d'Al. D’apres Kamatani et Oku (2000), la totalité de la BSi est dissoute rapidement dans les 20

premiéres minutes de I'extraction tandis que les minéraux silicatés sont attaqués progressivement.

150 40 150
A B C
30 J—
e . = =
g 10 45— 3 pad ) S0
g o £ N o E
‘—’ o ff_'-a—-“ P ey o
g wial g: T o S 2 50
& 0 0 s 7
. r
. | 0 1 | L 1 | 0 L | L | I
% 20 pos 120 0 40 80 120 0 10 20 30
Time (min) Time (min) Al,0; (malg)

Figure 11.17: Cinétiques d 'extraction de la silice (a) et de | 'aluminium (b) d’'un échantillon de sédiment de la baie de Tokyo en
fonction de différentes solutions alcalines (@ : 0.2 N NaOH, O : 0.1 N NaOH, 4 : 0.5 M Na,COg;, 4 : 0.1 M Na,COs3). La relation
linéaire entre ces deux éléments (c) permet de calculer la concentration en BSi de I'échantillon (intercept de la droite sur I'axe des
ordonnées). La pente de la droite (ici de 2.31-2.41 selon la solution employée) représente le ratio Si/Al de la matiére lithogénique.
Extrait de Kamatani et Oku (2000).

Les relations linéaires obtenues pour différents types de minéraux argileux montrent que la
silice lithogénique et I'aluminium sont dissous dans un rapport constant au cours du temps. Ainsi, la
pente de la droite ajustée aux données de Si vs Al dissous serait équivalente au rapport Si/Al de la LSi,
soit voisin de 2, tandis que l'intercept de la droite avec I'axe des ordonnées serait équivalent a la silice
excédentaire quand la quantité d’aluminium est nulle, soit égal a la concentration en BSi de I'échantillon
(Figure 11.17).

b. Choix des méthodes de dosage

Les principales techniques de dosage sont récapitulées dans le tableau 11.2. Le dosage de la
silice biogénique et lithogénique a été effectué selon différents protocoles en fonction du type

d’échantillons a traiter: colonne d’eau, pieges a particules ou sédiment et de leur origine (c6tier, large).

La double extraction (NaOH/HF) sans corrections (Nelson et al., 1989) a été employée pour les
premiéres analyses concernant la campagne ANTARES 4 (colonne d'eau et pieges) et reste
satisfaisante pour des échantillons de colonne d’eau en milieu océanique ouvert, ou les concentrations
en LSi restent tres faibles et l'interférence LSi/BSi limitée. Cette méthode a également été appliquée

dans le cadre des campagnes SOFi, réalisées en milieu cotier, cependant une correction statistique
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selon la méthode de Ragueneau et Tréguer (1994) a été utilisée pour les échantillons de colonne d’'eau
(détails p.137). Les échantillons de piéges fixes et de sédiments de SOFi ont été traités selon la
méthode des cinétiques Si/Al (Kamatani et Oku, 2000). Avant extraction, les échantillons de piéges
lyophilisés ont été utilisés pour tester I'impact des pré-traitements sur le dosage de la BSi. En effet,
divers auteurs ont recommandé de pré-traiter les échantillons a 'acide chlorhydrique (HCI) et a lI'eau
oxygénée (H,O,) dans le but d'éliminer les carbonates et la matiére organique qui peuvent freiner la
dissolution de la BSi (voir Tableau I1.2). Par ailleurs, la quantité de sédiment sec préconisée pour
I'extraction de la BSi varie selon les auteurs car elle dépend de la quantité d’opale pure contenue dans
I'échantillon. Dans un premier temps, un test a été effectué pour déterminer la quantité optimale de
sédiment lyophilisé a utiliser lors d'une extraction. Les résultats montrent que pour les échantillons de
pieges de SOFi, le meilleur rendement de silice dissoute au cours de I'extraction est obtenu pour une
guantité de 5 mg (Figure 11.18a) ce qui est cohérent avec la littérature (Tableau 11.2). Une fois cette
guantité déterminée, divers pré-traitements ont été testés: exposition de I'échantillon pendant 24h a des
vapeurs d'HCI concentré (sous cloche de verre), ajout d'H,O, et traitement HCI+H,O,. La figure 11.18b
indiqgue que le meilleur rendement d’extraction est obtenu pour un pré-traitement a I'H,O, 10%. Une

exposition aux vapeurs d’'HCl n’a pas semblé nécessaire, probablement en raison d'une faible
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Figure 11.18: (a).Résultats du test concernant la quantité optimale de matiére pour I'extraction de BSi. De 1 a 80 mg de sédiments
lyophilisés, issus des pieéges a particules relevés a SOFi, ont été extraits pendant 120 mn dans de la soude 0.2N. Le rendement
maximal de Si (mg de Si par mg de sédiment sec, exprimé en %) est obtenu pour une quantité de 5 mg. (b).Des cinétiques
effectuées sur des échantillons ayant regu différents pré-traitements montrent que le meilleur rendement d 'extraction est obtenu
sur les échantillons pré-traités a I'H,O, 10%.

De fortes concentrations de LSi en surface étaient prévisibles a priori dans le cadre des
campagnes ALMOFRONT, PROSOPE et POMME, étant donné la proximité du continent africain et des
fréquents épisodes de dépdts de poussiéres sahariennes. La méthode utilisée a été la triple extraction
avec prélevement d’aluminium dissous sur les échantillons de colonne d'eau et de pieges (Comm. pers.
O. Ragueneau, LEMAR, IUEM, Brest). A posteriori, I'absence de relations linéaires entre BSi et LSi et
les faibles concentrations en LSi n'ont pas nécessité de corrections a I'aluminium pour I'ensemble des
échantillons de colonne d’eau. La BSi a ainsi été considérée comme étant égale a la silice dissoute lors
de la premiére extraction, tandis que la LSi a été obtenue en faisant la somme de la silice mesurée au

cours de la deuxiéme et de la troisieme extraction.
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Tableau 11.2: Principales méthodes de digestion alcaline de la silice biogénique dans les sédiments, description des pré-

traitements et des méthodes de correction.
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En revanche pour les échantillons de pieges dérivants, une relation linéaire hautement
significative a été observée pour toutes les régressions BSi vs LSi (somme de Si, et Si3) des
campagnes ALMOFRONT, POMME et PROSOPE. Ces relations linéaires ne permettent cependant
pas d’effectuer une correction statistique, car la corrélation BSi/LSi dans les échantillons de piéges peut
s’expliquer par des processus d’'agrégation et d’adsorption de la LSi sur les pelotes fécales. Il est donc
impossible de discriminer entre 'artefact du a la méthode d’extraction et le processus de scavenging qui
a lieu au cours de la sédimentation. Les concentrations en BSi et LSi ont donc été calculées de la

méme fagon que pour les échantillons de colonne d’eau.

c. Protocoles détaillés

Double extraction NaOH/HF (Nelson et al., 1989)

> Les filtres en polycarbonates sont placés dans des tubes coniques en polyméthylpenténe (PMP) de
15 mL et recouverts de 4 mL de soude ultra-propre 0.2 N. Les tubes sont ensuite capsulés et
homogénéisés au vortex avant d'étre placés dans un bain chaud (95°C) pendant 45 minutes. Trois
«blancs soude» sont réalisés en début, en milieu et en fin de série a chaque nouveau dosage. A l'issue
de l'extraction, les échantillons sont immédiatement refroidis dans un bain de glace, puis neutralisés par
l'ajout d’HCI 1 N et les tubes sont a nouveau homogénéisés au vortex. Les filtres sont ensuite écrasés
au fond des tubes a l'aide d’'une spatule en téflon, et les échantillons centrifugés a 3000 tours/minute
(centrifugeuse Sigma-201®) pendant 10 mn, afin de faire décanter la LSi. 4 mL d’échantillon sont
prélevés dans chaque tube pour le dosage de I'acide orthosilicique selon la méthode de Strickland et
Parsons (1972).

> 12 mL d'eau milliQ+ sont ajoutés pour ringage, I'échantillon est homogénéisé au vortex,
recentrifugé, et les 12 mL de surnageant sont repipetés et évacués. Les tubes sont alors placés a
I'étuve (65°C) jusqu’a évaporation compléte de la solution restante (1 mL).

> Une fois secs, les filtres sont recouverts par 200 pL de HF 2.9 N et laissés a température ambiante
pendant 48h, afin d’extraire la LSi restante. Les tubes ayant servi pour les blancs soude sont utilisés
pour les blancs HF. Puis 9.8 mL d’acide borique saturé (HsBO3) sont ajoutés dans chaque tube, et les
10 mL de solution sont utilisés pour dosage de I'acide orthosilicique. La gamme étalon est alors réalisée
dans la méme matrice (98% d'H;BOs saturé et 2% d’'HF 2.9 N).

Triple extraction Si/Al (Comm. pers. O. Ragueneau, LEMAR, IUEM, Brest)

> Alissue de la premiére extraction, réalisée comme décrit précédemment, 2 mL sont prélevés pour
analyse de silicium dissous et 2 mL pour analyse d’aluminium dissous en ICP-AES. Un triple ringage
(ajout de 12 mL d'eau milliQ+, homogénéisation au vortex, centrifugation, élimination du surnageant)
est réalisé systématiquement.

» Une seconde extraction, identique a la premiére, est effectuée apres avoir séché les filtres a I'étuve
et est suivi d’'un nouveau triple ringage.

» Laderniere extraction HF est réalisée dans les mémes conditions que la double extraction.
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La précision de la mesure (écart-type moyen sur 10 réplicats) est de + 0.008 umol L* pour la BSi et de
+0.024 umol L™ pour la LSi. La limite de détection de la méthode (3 fois la valeur du blanc) est de
0.008 uM.

Pré-traitement des échantillons de pieges

» Une fraction généralement égale a 1/8 (environ 30 mL) des godets de piéges est récupérée pour
analyse de BSi. Les godets recoivent un ajout de 1 mL d’H,O, concentré et sont laissés a température
ambiante pendant 24h. Les godets sont ensuite filtrés sur membranes polycarbonates (0.6 um, 47 mm)
et soigneusement rincés a I'eau milliQ+ afin d’éliminer I'H,0,. Les filtres sont ensuite repliés, séchés a
I'étuve, puis stockés a température ambiante jusqu’a I'extraction NaOH/HF.

»> Dans le cas ou la quantité de matiére récupérée est importante (cas des pieges fixes de SOFi), les
échantillons de godets sont versés dans des tubes coniques en polyéthylene (PE) de 50 mL et
centrifugés. Le surnageant est éliminé et les échantillons sont lyophilisés. Une quantité précise de
sédiment (5 mg) est placée dans un nouveau tube conique, et recouverte d’'1 mL d'H,O, 10 %. Les

tubes sont placés dans un bain a ultra-sons pendant 30 mn, puis placés a I'étuve afin d’évaporer I'H,O,.

Cinétiques de dosage Si/Al (Kamatani et Oku, 2000)

> Une fois secs, les échantillons recgoivent un ajout de 40 mL de NaOH 0.2 N et sont placés au bain-
marie (85°C) pendant 2h. A Ty+20, +40, +60, +90 et +120 mn, 2 fois 200 pL sont prélevés pour analyse
de silicium et d’aluminium dissous. 3 blancs soude sont réalisées lors de chaque nouvelle série.

La précision de la mesure, déterminée par un test de reproductibilité sur 5 échantillons (Figure
[1.19a et b) est de £ 0.19 en % de Si/poids sec de sédiment.

:-‘C\ 4,5 N a ,g 4,5 1 b
£ 401 E 40
3 8
” 35 o 3,51
3 3
(&)
é 3,0 o/ o 30" Moyenne des 5
* 2 cinétiques
2 251 S 251
g =2
»n 2,04 %) 2,0
X S
1,5 T \ | 1,5 T
0 100 200 300 0 100 200 300
Temps (mn) Temps (mn)

Figure 11.19: (a).Test de reproductibilité de la méthode des cinétiques. 5 aliquotes de 5 mg provenant du méme échantillon de
piege (SOFi) ont été extraits pendant 4 h. (b). Moyenne des 5 cinétiques et écarts-type.
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11.3.2.Les mesures de production:

[1.3.2.1. Mesure de la production de silice (pSi)

La production de silice (Si) biogénique a été mesurée sur 'ensemble des campagnes grace a la
méthode du *’Si (Tréguer et al., 1991; Leynaert, 1993). Le **Si, produit par le laboratoire de Los
Alamos, se présente sous forme d’une solution isotopique de 32Si(OH)4. Les échantillons, d’'un volume
de 275 mL, sont prélevés avant le lever du soleil, inoculés et placés a incuber pendant 24h en bacs ou
sur une ligne in situ. Aprés incubation, les échantillons sont filtrés sur des membranes polycarbonates
(0.6 um, 47 mm). Un fractionnement de taille a été réalisé lors des campagnes POMME sur des filtres
de 0.6 et de 10 um, a l'aide d’'un systéme de tulipes de filtration superposées identique a celui utilisé
pour le fractionnement de taille de la BSi. Les filtres sont rincés a I'eau de mer filtrée (0.2 um), placés
dans des fioles a scintillation et stockés a température ambiante jusqu’'a analyse. La radioactivité
retenue sur le filtre est mesurée a l'aide d'un compteur a scintillation PACKARD 1600-TR® par effet
Cerenkov (Leynaert, 1993). La précision de la mesure est de 10 %.

La vitesse absolue d’absorption de Si dissous, pSi (en pmol Si L™ j%), se calcule de la fagon
suivante:

pSi=A; x—[Si(:H)A'] x%
ou A¢ est l'activité finale de I'échantillon filtré,
A est I'activité initiale de la quantité de **Si inoculée,
[Si(OH),] est la concentration en Si(OH), ambiante,

et T; est le temps d'incubation de I'échantillon en heures.

La quantité de g ajoutée doit tenir compte a la fois de la limite de détection de la méthode,
ainsi que de l'activité spécifique de I'échantillon. L'activité minimale a mesurer est de I'ordre de deux
fois le bruit de fond (15 cpm), mais I'enrichissement ne doit pas dépasser 10 % de la concentration en
acide orthosilicique ambiante. La quantité minimale a ajouter pour permettre un comptage significatif est
2500 Bq pour des milieux peu productifs (de I'ordre de 0.01 pmol Si L* h'l) et peut étre réduite pour les
zones moins oligotrophes (Leynaert, 1993). L'activité spécifique des sources employées et les quantités

de *’Sj inoculées sur chaque campagne sont décrites dans le tableau 11.3 ci-dessous.

Tableau 11.3: Sources de *Si utilisées au cours des différentes campagnes, détails des activités spécifiques et des quantités
ajoutées par échantillon.

Activité spécifique Ajout/echantillon

Campagne Lot (KBq ug Si-l) (Bq)
ALMOFRONT II 56-20-1 42.2 2500
ANTARES 4 95-20-3 et 95-20-32 27.3et17.3 1500
SOFi 97-20-1 15.6 800
POMME 97-20-1 15.6 800
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Dans la majorité des cas, I'ajout du traceur a résulté en une augmentation de la concentration
initiale en Si(OH), inférieure & 1 %. Sur la campagne SOFi, seuls 3 échantillons sur 42 ont recu un ajout
supérieur (1, 4 et 18 %) tandis que sur la campagne ANTARES, 70 % des échantillons ont regu un ajout
inférieur a 5% de la concentration initiale et I'ajout n'a pas excédé 11.3 % pour les échantillons
restants.

La vitesse spécifique d’absorption de Si, VSi (en j'l), est déduite de la vitesse absolue pSi (umol
L™ ™) et de la concentration en BSi (umol L™):
vsi=£S!
BSi
Le temps de doublement de la silice biogénique k (en doublements j'l) est calculé ci-dessous,

en considérant une croissance logarithmique:

(BSi+ A BSi)
In——~
BSi
In(2)

ou ABSi représente I'augmentation de la biomasse en un jour, soit I'équivalent de pSi mais en

pmol L™

[1.3.2.2. Cinétiques d’absorption (Ks, Vimax)

Des cinétiques d’absorption ont été réalisées lors les campagnes POMME et SOFi dans le but
de déterminer les parametres d’absorption de Si dissous: les constantes de demi-saturation (Ks) et les
vitesses potentielles maximales d'absorption (Vmay). Les échantillons sont prélevés dans les mémes
bouteilles que les échantillons ayant servi aux mesures de production. Six échantillons choisis & une
méme profondeur recoivent un ajout croissant de Si(OH)4, généralement de 0 & 40 UM et sont ensuite
inoculés en *’Si. Les échantillons sont incubés pendant 8h en bacs a I'éclairement correspondant a la
profondeur de prélévement, puis filtrés et traités de la méme fagon que les échantillons de production.
Une fois les comptages réalisés, les vitesses spécifiques (VSi) sont représentées en fonction de I'ajout
croissant en Si(OH), et les points sont ajustés a une loi de Michaelis-Menten grace a la méthode de

Wilkinson (1961), qui permet de calculer les valeurs de Ks et de Vpax.

[11.3.2.3. Expériences de co-limitation

Des expériences d’enrichissement en sels nutritifs ont été menées pendant la campagne
POMME en collaboration avec Stéphane Blain (LEMAR, IUEM, Brest) et Cécile Guieu (LOV,
Villefranche) dans le but de déterminer le facteur de contréle de la croissance phytoplanctonique ainsi
gue d’éventuels processus de co-limitation. Deux types d’expériences ont été menées: les expériences
dites d’enrichissement et les expériences de co-limitation Fe/Si.
> Dans le premier cas, des échantillons d’eau regoivent divers ajouts en sels nutritifs (+Fe, +NPSi,
+FeNPSi), en DFOB (deferroxamine B), et en poussieres sahariennes. Le DFOB est une molécule qui a

pour effet de complexer le fer en solution et qui permet ainsi de créer une limitation artificielle en fer
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dans les flacons traités. Les poussiéres sahariennes ont été collectées dans le désert du Hoggar et
tamisées afin de reproduire une matrice similaire en taille de grain aux apports éoliens. Ces ajouts ont
permis de simuler I'impact des dép6ts de poussieres sahariennes, épisodiques dans la zone d’étude,
sur la croissance phytoplanctonique. Ces expériences ont été réalisées en conditions propres, pour
éviter toute contamination en fer par les poussieres, dans un conteneur spécialement congu pour ce
type d’expériences. L'échantillonnage est effectué a I'aide d’'une pompe et d’un circuit de prélévement
«propre» en téflon. L'extrémité d'un tuyau souple est fixé le long d'un céble en kevlar et amenée a la
profondeur de prélevement voulue, généralement au niveau du maximum de Chl a. L’eau pompée est
récupérée dans des bidons en polycarbonates de 4 L, préalablement rincés a I'acide. Les bidons sont
ensuite inoculés avec différents ajouts (Contrdle, +Fe, +NPSi, +FeNPSi, +DFOB, +Poussiéres) et
incubés en bac pendant 6 jours (Figure 11.20). Les bouchons sont entourés de parafilm puis scotchés,
afin d'éviter toute contamination par I'eau de refroidissement pompée en surface. Tous les deux jours,
deux bidons (en réplicat) pour chaque enrichissement sont sacrifiés et sous-échantillonnés pour
diverses analyses (sels nutritifs, Chla, POC-PON, BSi, pigments, cytométrie, comptages
phytoplanctoniques). Lors du sous-échantillonnage, des aliquotes sont également prélevés pour réaliser
des mesures de production de Si et de C et incubés pendant 24h.

> Le deuxiéme type d’expérience avait pour but de mettre en évidence d’éventuels processus de co-
limitation Fe/Si. Les échantillons, prélevés dans des flacons polycarbonates de 1L selon le protocole
décrit précédemment, ont recu les ajouts suivants: Contréle, +DFOB, +0.15 nM Fe, +2.5 nM Fe. Tous
les deux jours, un flacon pour chaque enrichissement est échantillonné pour les analyses de Si(OH),,
de BSi et de Chl a, et 6 aliquotes de 100 ml sont enrichis avec des concentrations croissantes en
Si(OH)4 (O, 1, 2, 5, 15 et 40 uM), inoculés en ¥5j et incubés pendant 24 h. Les cinétiques ainsi
obtenues ont été ajustées a des courbes de Michaelis-Menten selon la procédure de Wilkinson (1961),

et les paramétres de I'absorption de Si ont pu étre comparés en fonction des différents ajouts en fer.

11.3.2. Autres parameétres de base

Les autres parameétres de base ayant servi a I'interprétation des données de ce travail de thése
sont récapitulées dans le tableau suivant (Tableau I1.4) qui rend compte des différentes méthodes

employées et des personnes responsables des mesures au cours des différentes campagnes.
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Figure 11.20: Schéma du protocole des expériences d’enrichissement en fer/macronutriments/poussiéres. (a). Incubateur de pont.

(b).Prélevement d'aliquotes dans le conteneur propre.
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Chapitre 1ll. Cycle saisonnier du silicium en Atlantique Nord-Est.

CHAPITRE Ill. CYCLE DU SI EN ATLANTIQUE NORD-EST

[11.1. Introduction

L'Atlantique Nord est le lieu chaque année d'une floraison phytoplanctonique intense,
consécutive a la stratification des masses d'eaux suivant le mélange hivernal. Le bloom
phytoplanctonique est déclenché entre fin mars et début mai dans la zone ouest de I'Atlantique Nord
et s'étend ensuite vers le nord et vers l'est (Li et al., 1993). Ce fort développement phytoplanctonique
est visible au-dela de 40°N sur toutes les images CZCS et SEAWIFS (Figure 1ll.1) (Brown et al.,
1985; Esaias et al., 1986; Lewis, 1989). La couverture spatiale de cet évenement saisonnier est si
importante, que le bloom de I'Atlantique Nord a été défini comme le signal biologique le plus visible de
la planéte a partir de l'imagerie satellitale ['the largest (remotely sensed) biological signal on the
planet" (Lewis, 1989)]. L'Atlantigue Nord est par ailleurs considéré comme une zone puits de CO,
(Brewer, 1978; Brewer et al., 1989; Roos et Gravenhorst, 1984; Merlivat et al., 1991; Watson et al.,
1991; Rios et al., 1995; Takahashi, 1995) en raison de la circulation thermohaline mais aussi de la

pompe biologique.

Figure IIl.1: Cette image CZCS (Coastal Zone Color Scanner) a été réalisée par Gene Feldman (NASA Goddard Space Flight
Center, Greenbelt, MD, USA). Cette vue est une image composite des mois d'avril a juin de la période 1979-1986 prise par
NIMBUS-7, montrant les concentrations en pigments de la couche de surface. Les zones en violet représentent les faibles
concentrations en pigments (<0.1 mg m-3) et les zones en rouge les plus fortes concentrations (>3 mg m-3). Les traits noirs
indiquent la localisation des sites d'études de la campagne NABE.

La réalisation des objectifs du programme POMME s'appuie sur les acquis obtenus lors de
précédents programmes dont la zone cible était I'Atlantique Nord. Le programme NABE (North Atlantic

Bloom Experiment), initié par JGOFS en 1989 dans le cadre d'une coopération internationale, avait
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pour but de caractériser les processus relatifs a la floraison phytoplanctonique de I'Atlantique Nord le
long du 20°W entre 15°N et 60°N. Au printemps 1990, ce programme a été poursuivi par la Grande-
Bretagne avec le programme BOFS (Biogeochemical Oceanic Flux Study), réalisé entre 48°N-50°N et
17°W-19°W afin d'étudier les processus physiques et biogéochimiques associés au déclenchement de
la floraison. Plus récemment, le programme PRIME (Plankton Reactivity in the Marine Environment)
réalisé en 1996, a permis de suivre I'évolution temporelle des parametres biogéochimiques a I'échelle
d'un tourbillon.

Les résultats des campagnes NABE ont mis en évidence le déclenchement rapide de la
floraison en l'espace de deux semaines suivant la stratification de la couche de surface vers fin avril
(Lochte et al., 1993). La premiére phase du bloom était dominée par des diatomées (genres
dominants: Rhizosolenia et Nitzschia), supplantées dans un deuxiéme temps (mi-mai) par le
nanophytoplancton et les cyanobactéries aprés I'épuisement de l'acide orthosilicique (Lochte et al.,
1993; Sieracki et al., 1993; Joint et al., 1993). L'azote est généralement considéré comme le premier
élément limitant la croissance phytoplanctonique, or les résultats de NABE indiquent une
consommation plus rapide de l'acide orthosilicique par rapport aux nitrates. Fin avril a début mai, la
concentration moyenne de surface en Si(OH), était inférieure a 0.5 uM, tandis que la concentration en
NO; était supérieure a 4 uM. Entre mi-mai et fin mai, les concentrations en Si(OH), restaient stables
tandis que la consommation des NO; augmentait fortement, entrainant une diminution des
concentrations de surface jusqu’a des valeurs inférieures a 1 uM. Le rapport Si/N a donc évolué de
0.1 a 0.4 entre la premiere et la deuxiéme phase du bloom, suggérant que la disponibilité en Si(OH),
pouvait étre & l'origine du déclin rapide des diatomées dans l'assemblage phytoplanctonique (Sieracki
et al., 1993; Taylor et al., 1993; Savidge et al., 1995; Moore et al., 2002). L'épuisement des Si(OH),
malgré des concentrations en NOj; toujours élevées a déja été observé a 64°N en 1984 et en 1985 par
Takahashi, (1985). Ce processus est également prédit par le modéle de Taylor et al., (1993) qui
prévoit un épuisement concomitant des NO; et des Si(OH), a 47°N, tandis que seuls les Si(OH),
seraient épuisés aux latitudes plus élevées (60°N). Les résultats acquis I'année suivante lors de la
campagne BOFS semblent également confirmer le contrdle de la disponibilité en Si(OH), sur la
succession spécifique au cours de la floraison printaniére, et ce malgré des communautés de
diatomées treés différentes (diatomées < 5um du genre Nanoneis) (Bury et al., 2001; Savidge et al.,
1995). Les structures de taille des groupes phytoplanctoniques dominants lors du déclenchement du
bloom présentaient une variabilité inter annuelle, avec la dominance de diatomées de grande taille au
printemps 1989 supplantées par des diatomées <5 um l'année suivante. L'amplitude du signal
biologique restait cependant comparable entre ces deux années, avec des valeurs de production
primaire intégrée, des échanges air-mer de CO, et une consommation en NOs équivalents (Boyd et
Newton, 1995). Malgré ces similarités, le flux de POC exporté a 3000 m était deux fois supérieur en
1989 par rapport a 1990, indiquant une meilleure efficacité de la pompe biologique lors des premiéres
campagnes NABE. Ainsi la taille des diatomées semblait étre la différence principale entre ces deux
évenements, suggérant un impact significatif de la structure de taille des especes responsables de la
floraison sur les flux d'exportation verticaux (Boyd et Newton, 1995). Des pulses de sédimentation

rapides, associés en grande partie aux diatomées, ont été observés dans I'Atlantique Nord et sont
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susceptibles d'exporter de grandes quantités de C vers l'océan profond (Berger et Wefer, 1990;
Lampitt, 1985). Plusieurs auteurs ont par ailleurs montré qu'il n'existait pas de corrélation simple entre
la production primaire de surface et les flux verticaux d'export (Boyd et Newton, 1999; Buesseler,
1998) et que la prise en compte de la structure des communautés s'avérait nécessaire pour une
meilleure compréhension du fonctionnement de la pompe biologique.

Au cours de la derniére décennie, de nombreuses études ont démontré que les apports en fer
(atmosphériques et a la base de la couche mélangée) exercaient un contrdle sur la production
primaire sur de vastes étendues océaniques, principalement au niveau des zones HNLC (High
Nutrient Low Chlorophyll) (Martin et al., 1989, 1991; De Baar et al., 1990; Helbling et al., 1991; Martin,
1990; Price et al., 1994; De Baar et al., 1995; Coale et al., 1996; Landry et al., 1997; Behrenfeld et
Kolber, 1999; Boyd et Harrisson, 1999; Moore et al., 2002b). Récemment, les travaux de Hutchins et
al. (1998, 2002) ont mis en évidence des processus de limitation par la disponibilité en fer dans
différents upwellings cétiers (Californie, Pérou) et suggérent que des processus similaires sont
susceptibles de se produire dans tout systeme présentant a la fois de fortes concentrations en
macronutriments et de faibles concentrations en fer dissous. Le fonctionnement de I'Atlantique Nord
était généralement mis en relation avec la disponibilité des macronutriments (Longhurst, 1995) et
I'apport en fer supposé élevé. En effet le développement massif du phytoplancton au printemps, la
proximité des marges continentales européennes et l'intensité des apports éoliens de poussiéres
sahariennes laissaient supposer des concentrations en fer non limitantes dans cette région de
'Atlantique (Martin et al., 1993; Luther et Wu, 1997; Fung et al.,, 2000). La persistance de
concentrations en sels nutritifs élevées dans I'Atlantique Nord (sud de l'Islande) en fin de période
productive a conduit Martin et al., (1993) a émettre I'hypothése d'une limitation potentielle de la
production primaire par le fer. Cependant, & l'inverse de la situation observée dans le Pacifique aux
mémes latitudes, les fortes concentrations en macronutriments de ['Atlantigue Nord sont
accompagnées de fortes teneurs en Chl a (jusqu'a 2.4 ug L'l), d'un ordre de grandeur supérieur aux
concentrations observées dans le Pacifique, et ce pour les mémes concentrations en NO3 (Martin et
al., 1993). Malgré les faibles concentrations en fer mesurées dans la couche de surface (0.07-0.10 nM
a 20 m) durant la campagne NABE, les expériences d'enrichissement n'ont révélé qu’une faible
augmentation du carbone particulaire organique (POC) dans les ajouts de fer (Martin et al., 1993). Les
rapports Fe/C élevés estimés par Sunda et Huntsman, (1997) pour I'Atlantique Nord semblent indiquer
gue les besoins du phytoplancton en fer sont satisfaits dans cette région. D’aprés le modéle de Taylor
et al. (1993), la succession phytoplanctonique et la disponibilité en silicium et en azote apparaissent
suffisant pour expliquer le déroulement du bloom phytoplanctonique, sans qu’il soit nécessaire
d’'invoquer des processus de limitation par le fer. La faible consommation des nitrates aux hautes
latitudes serait une conséquence des mélanges verticaux profonds et de la courte durée de la période
productive (Taylor et al. 1993). Plus récemment, les travaux de modélisation de Moore et al. (2002a,
2002b) et de Fung et al. (2000), indiquent que certaines zones de I'Atlantique Nord pourraient étre
carencées en fer de facon similaire au Pacifique Sub-Arctique, en particulier en période estivale. Si
I'on considere des valeurs moyenne de Kgs Fe pour le petit phytoplancton de 0.08 nM et de 0.2 nM

pour les diatomées (Moore et al. 2002a), les concentrations mesurées par Martin et al. (1993)
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sembleraient alors déja potentiellement limitantes. Il apparait ainsi que le réle du fer en tant
gu'élément limitant dans I'Atlantigue Nord reste trés débattu, les conclusions issues des expériences
de Martin ayant été controversées par plusieurs auteurs (Banse, 1991; Price et al., 1991; Taylor et al.,
1993).

Par ailleurs, la dynamique a méso-échelle dans I'Atlantique Nord semble avoir un réle
prépondérant sur l'activité biologique. Les résultats de NABE ont clairement associé les distributions
de Chl a a la variabilité méso-échelle (Ducklow et Harris, 1993). Des mesures de surface réalisées
entre 47° et 60° N ont montré de larges variations de la pression partielle de CO, (pCO,) a des
échelles spatiales inférieures & 100 km, et corrélées a la distribution de la Chl a, de la température de
surface (SST) et du carbone organique total (TOC) (Watson et al., 1991), probablement liées a
I'activité tourbillonnaire et aux structures hydrologiques associées. La stratégie d'échantillonnage
choisie dans le cadre du programme POMME repose sur l'expérience acquise par le groupe
FRONTAL lors de la campagne Almofront et a ainsi permis I'étude couplée de la biologie et de la
structure physique a méso-échelle. La zone d'étude POMME est caractérisée par la présence de
nombreux tourbillons cycloniques et anticycloniques mais cette zone est également le lieu de
subduction des eaux modales, issues de la convection hivernale des eaux de surface sur plusieurs
centaines de meétres. Cette couche d'eaux modales, épaisse et faiblement stratifiée, subducte aux
alentours d'une ligne de front située a 41-42 °N (Paillet et Arhan, 1996) et correspond a une
discontinuité trés marquée de la profondeur de la couche de mélange hivernale (DCPMH) (Voir Figure
[1.9, Chapitre I1). Les objectifs principaux de POMME étaient de comprendre I'impact de la subduction
des eaux modales sur le piégeage de CO, en étudiant le devenir de la matiére biogéne produite en
surface ainsi que d'évaluer un impact potentiel des différentes structures (frontales, cycloniques ou
anticycloniques) sur la biologie. Cette objectif a été adressé au cours des legs 1 de chaque
campagne, qui ont permis un échantillonnage resserré de la zone, avec un réseau dense d'environ 80
profils CTD. Au cours des legs 2, qui font I'objet de cette étude, I'échantillonnage de quelques stations
fixes a permis de réaliser des études de processus dans le but de caractériser les différents
écosystémes rencontrés. Des expériences d’enrichissement en macronutriments et en fer ainsi que
des cinétiques d’absorption de Si doivent permettre d’évaluer d’éventuelles carences nutritionnelles et
en particulier le contréle de la disponibilité en Si sur la distribution des diatomées. Les données
recueillies concernant le compartiment phytoplanctonique doivent en outre permettre de quantifier des
gradients de productivité entre le nord et le sud de la zone d'étude ainsi que d'estimer la variabilité

saisonniére au cours des 3 campagnes (hiver, printemps, automne).
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[11.2. Résultats

I11.2.1. Physique de la zone: structures méso-échelles et caractérisation des masses

d'eaux.

111.2.1.1. Localisation des stations en fonction des structures méso-échelles.

Les trois campagnes POMME, sub-divisées en deux legs d'environ 25 jours chacun, ont eu
lieu en hiver, au printemps et en automne 2001. Le calendrier des missions est indiqué ci-dessous
(Tableau IILI).

Tableau IlIl.I: Calendrier des missions POMME.
Leg 1 Leg 2
POMME 1 31 janvier 2001-24 février 2001 27 février 2001-19 mars 2001
POMME 2 22 mars 2001-13 avril 2001 16 avril 2001-08 mai 2001

POMME 3 22 ao(t 2001-12 septembre 2001 15 septembre 2001-12 octobre 2001

Les données acquises en temps réel sur les legs 1 grace aux mesures altimétriques de SST
ainsi gu'aux informations des flotteurs profilants (PROVOR) sur la composition des masses d'eau ont
permis d'établir des cartes synoptiques des fonctions de courant (Figure [ll.2). Ces cartes sont issues
des sorties du modéle SOPRANE (M. Assenbaum, LEGOS/CNRS) et plusieurs réanalyses ont été
effectuées a la suite des campagnes dans le but d'arriver & une simulation la plus réaliste possible. Le
réseau dense des stations des legs 1 ainsi que les sites longs des legs 2 sont replacés sur les cartes
synoptiques des fonctions de courant. On note un décalage général des structures tourbillonnaires
vers le sud-ouest au cours des 3 campagnes, le tourbillon cyclonique (C4) tendant a sortir de la zone
d’étude durant POMME 3. Il apparait ainsi que certaines structures ont pu étre échantillonnées
plusieurs fois, tandis que d'autres, notamment les zones de front ou points selles varient d'une
campagne a l'autre. 3 grandes structures ont cependant pu étre revisitées a plusieurs reprises: il s'agit
du tourbillon anticyclonique au sud de la zone (A2), du tourbillon cyclonique central (C4) et du
tourbillon anticyclonique nord (Al). Le tourbillon A2 est sorti de la zone au cours de POMME 3 alors
gu'on note I'apparition d’'un nouveau tourbillon anticyclonique de plus petite importance (A31). Les
numéros de sites, implémentés dans l'ordre croissant sur chaque leg ne sont donc pas directement
comparables. Le tableau IlIl.2 associe chaque site a une structure hydrologique et établit les

correspondances possibles entre sites.
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Tableau 111.2: Tableau de correspondance entre numéros de site et structures hydrologiques au cours des 3 campagnes. TA:
Tourbillon Anticyclonique, TC: Tourbillon Cyclonique, ZF: Zone Frontale, PS: Point Selle.

TA TA bord
Structures TA (A2) ZF TA(A4) TC(C4) PS TC(C31) TA (Al)
(A31) (Alb)

Latitude 40°N 40°N 41°N 41.7°N  41.75°N 42°N 43°N 43.1°N  43.5°N

POMME1 1 2 3 5 4
POMME 2 1 2 3 4
POMME 3 1 2 3 4 5

Les opérations a la mer réalisées a chaque site ont duré en moyenne 3 jours. A l'arrivée en
site, une ligne dérivante munie de 2 piéges a sédiment est mise a l'eau pour une durée de 48h. Un
premier échantillonnage de la BSI/LSi, des communautés phytoplanctoniques et de I'acide
orthosilicique est effectué le premier jour sur la rosette profonde (0-1000 m). Le deuxiéme jour, une
rosette 0-100 m dédiée a la production primaire est réalisée avant le lever du jour. Les échantillons
sont alors incubés sur une ligne dérivante in situ de l'aube a l'aube (voir paragraphe 11.2.3, Chapitre II).
Sur cette rosette, les mesures de BSI/LSi sont réalisées par fractionnement de taille (0.6-10 um et
>10 um), de méme que les mesures d'absorption de Si. Les communautés phytoplanctoniques et
l'acide orthosilicique sont également a nouveau échantillonnés. Les numéros et les positions des

rosettes sont récapitulés dans le tableau I11.3.

Tableau I11.3: Localisation, dates, profondeurs et numéros des rosettes échantillonnées.

Longitude Latitude Date CTD Generale CTD PP

0-1000 m 0-100 m
Site 1 18° 47 40° 06 01-03-01 1083
Site 1 18° 44 40° 07 02-03-01 1090
o Site 2 18° 46 40° 54 06-03-01 1114
" Site 2 18° 37 41° 03 07-03-01 1117
s Site 3 19° 13 41° 45 11-03-01 1148
= Site 3 19° 14 41° 46 11-03-01 1146
g_) Site 4 17° 28 43° 18 14-03-01 1168
Site 4 17° 22 43° 14 15-03-01 1173
Site 5 16° 20 43° 09 17-03-01 1185
Site 5 16° 21 43° 08 17-03-01 1184
Site 1 19° 45 39° 45 18-04-01 2085
~ Site 1 19° 45 39° 45 19-04-01 2091
" Site 2 19° 40 41° 58 22-04-01 2171
= Site 2 19° 42 41° 52 23-04-01 2179
= Site 3 17° 39 42° 04 26-04-01 2267
9_ Site 3 17° 34 42° 01 27-04-01 2273
Site 4 18° 42 43° 20 01-05-01 2404
Site 4 18° 49 43° 20 02-05-01 2410
Site 1 19° 20 39° 59 19-09-01 3087
Site 1 19° 20 40° 09 20-09-01 3094
%) Site 2 19° 52 42° 19 25-09-01 3168
L Site 2 19°51 42° 13 24-09-01 3163
§ Site 3 21° 58 41° 28 28-09-01 3250
e) Site 3 21° 57 41° 28 28-09-01 3247
o Site 4 17° 56 42° 25 03-10-01 3334
Site 4 17° 58 42° 26 03-10-01 3331
Site 5 17° 33 44° 19 08-10-01 3339
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111.2.1.2. Caractérisation des masses d'eaux, diagramme T-S

Entre la surface et la thermocline profonde (500 a 800 m), on observe une seule et méme
masse d'eau, l'eau centrale Nord-Est Atlantique (ENACW: Eastern North Atlantic Central Water).
Cette eau est repérée sur le diagramme T-S a des salinités >35.5 et des températures >10°C et
montre un fort réchauffement en automne, avec des températures comprises entre 13 et 22 °C (Van
Aken, 2001). L'eau centrale Nord-Atlantique est séparée des eaux méditerranéennes sous-jacentes
par un minimum de salinité, marque de l'influence des eaux Sub-Arctiques Intermédiaires (SAIW: Sub-
Arctic Intermediate Water) (Read and Ellet, 1991; Van Aken, 2000a). Le maximum de salinité a
1000 m révéle la présence d'eaux d'origine méditerranéenne (MSW: Mediterranean Sea Outflow
Water). A 2200-2300 m, on note la présence d'une eau type, I'eau du Labrador (LSW: Labrador Sea
Water), caractérisée par des températures de 3-4°C et une salinité de 34.9. Au-dela de 3000 m, on
observe la présence d'eaux profondes Nord-Atlantigues (NEADW: North Eastern Atlantic Deep Water)
(Van Aken, 2000b). Sur la droite de mélange entre les MSW et les LSW, on note la présence de deux
veines d'eaux méditerranéennes intermédiaires, circulant aux alentours de 1000 et 1500 m
respectivement (MIW: Mediterranean Intermediate Water) (Van Aken, 2000a). Ainsi, en ce qui
concerne les legs 2, la masse d’eau congernée pour les études de processus dans la couche de

surface est entierement constituée d’ENACW.
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Figure 111.3: Diagramme T-S de I'ensemble des profils CTD des legs 2. La profondeur est surimposée en troisieme variable au
diagramme T-S.
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111.2.1.3. Couche mélangée et couche euphotique

Une premiére observation de I'ensemble des profils CTD superposés pour tous les sites a
chaque campagne a permis de vérifier que la variabilité inter-sites était plus forte que la variabilité
intra-site, indiquant des systémes hydrologiques distincts (comm.pers. L. Prieur, LOV, Villefranche).
Les profils de densité et de température a chaque site sont reportés pour I'ensemble des campagnes
dans la figure 111.4. La profondeur de la couche de mélange (Z.,) est fixée au niveau du gradient de
densité le plus élevé. La profondeur de la couche de mélange est habituellement estimée en fonction
du gradient 86/8Z. Ce calcul apparait difficile dans le cas présent, car le bruit sur les profils de densité
est élevé et peut conduire a une estimation de Z,,, erronée. La caractérisation précise des profondeurs
de couche de mélange sur la zone POMME est un objectifs finaux du programme, ce qui expliqgue que
ces données ne sont pas encore disponibles. Il est recommandé d’'estimer Z,, de visu, en repérant les
décrochements de densité les plus importants (comm. pers. M. Assenbaum, LEGOS/CNRS). La
situation hivernale montre des épaisseurs de couche mélangée relativement importantes, situées
entre 140 et 250 m. Une pycnocline secondaire, moins profonde, apparait entre 20 et 95 m. Au site 1,
le gradient de densité a 20 m semble étre li¢ a une diminution de la salinité car les profils de
température sont homogéenes sur les 100 premiers métres. Cette baisse de salinité peut étre liée a
'augmentation des précipitations, fréquentes durant cette période. Aux autres sites, la pycnocline
secondaire semble liée a une trés Iégére augmentation de la température en surface. On n'observe
pas de gradient réel nord-sud de la couche de mélange, ce qui est confirmé par les résultats du leg 1
(comm. pers. L. Prieur, LOV, Villfranche). En revanche, les températures diminuent régulierement vers
le nord, variant entre 14.5°C au site 1 et moins de 13°C aux sites 4 et 5. Les échanges air-mer de
chaleur sont positifs dés la fin du leg 1 de POMME 1, marquant le début précoce de la stratification
thermique printaniére qui peut étre interrompu ensuite par des épisodes de coups de vent (Stramska
et al., 1995). Sur les profils de température des legs 2 de POMME 2, on observe une augmentation
moyenne d’environ un degré des eaux de surface, avec des températures de 15.5°C au sud et 14°C
au nord (Figure 111.4). Contrairement & POMME 1, un net gradient sud-nord est visible au niveau de la
profondeur de la pycnocline, caractérisé par des valeurs de Z, oscillant entre 25 m au sud et 80 m au
nord. Ce gradient est cohérent avec le réchauffement des masses d'eau du sud vers le nord. On note
aussi que la thermocline est particulierement profonde aux sites 4 et 5 lors de POMME 1 (255 et
210 m respectivement), induisant une remontée beaucoup plus lente de la température de la couche
de surface au moment du réchauffement printanier. A 'automne (POMME 3), le réchauffement s’est
intensifié avec des gradients de température et de densité trés élevés dans la couche de surface. La
profondeur de la pycnocline reste sensiblement la méme qu'a POMME 2, en revanche le gradient de
température est de l'ordre de 5 a 7°C entre la surface et 100 m. Le gradient sud-nord est conserve,
avec la thermocline la plus profonde (75 m) observée dans le tourbillon anticyclonique nord Al (site
5).
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Figure I11.4: Profils verticaux de densité et de température. Les profondeurs de couche mélangée, estimées a partir des
gradients de densité, sont indiquées en trait plein. Une pycnocline secondaire, indiquée en traits pointillés, est indiquée sur les
profils hivernaux (POMME 1).

En raison de l'absence de mesures directes de profils PAR (Photosynthetically Active
Radiation) sur I'ensemble des campagnes, les profondeurs de couche euphotique (Z.,) ont été
calculées suivant le modéle de Morel et Berthon (1989), basé sur le contenu intégré en Chl a (XChl a
mg m™) (Figure 111.5). La profondeur de la couche euphotique présente le schéma classique de la
succession saisonniere: en période hivernale, la profondeur de Z., présente des valeurs
intermédiaires, qui diminuent ensuite Iégérement lors du développement phytoplanctonique printanier,
pour atteindre des valeurs maximales a I'automne en période d'oligotrophie. On note que les sites 4 et
5, au nord de la zone POMME, présentent les plus faibles profondeurs de Z., sur 'ensemble des
campagnes.
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Figure 111.5: Profondeur de la couche euphotique (Ze,) @ chaque site. Les valeurs sont calculées grace au modéle de Morel et
Berthon (1989) a partir des données de Chl a intégrées (comm. pers. H.Claustre, LOV).

111.2.2. Distribution des sels nutritifs

111.2.2.1. Distribution spatiale (legs 1)

Le maillage serré des stations des legs 1 (en moyenne 80 stations) a permis de réaliser des
cartes a priori synoptiques de la zone d’étude. La synopticité reste relative car ce réseau est parcouru
en I'espace de trois semaines de I'est vers l'ouest de la zone; plus de 20 jours peuvent donc séparer
la premiére radiale N-S le long du méridien 17°W de la radiale située le long du 21°W. Cette réserve
admise, les cartes de surface des legs 1 permettent néanmoins d’estimer la variabilité spatiale et
saisonniere des parametres étudiés. La distribution des nitrates et des phosphates au cours des legs
1 des 3 campagnes est synthétisée dans la figure III.6.

La principale caractéristique de la distribution des nitrates et des phosphates est I'épuisement
généralisé de la couche de surface au mois d'octobre (POMME 3). Les NO; varient entre 0 et
0.20 uM, tandis que les PO, sont proches de la limite de détection (<0.02 uM). Les conditions
d'oligotrophie semblent s’étendre a toute la zone, avec une distribution en patchs des sels nutritifs.
Cette situation contraste fortement avec la distribution observée au cours de POMME 1 et 2, ou les
sels nutritifs sont ne sont pas encore épuisés malgré la stratification thermique qui a lieu dés la fin
mars. La distribution des sels nutritifs suit un gradient croissant sud-nord. Les nitratres varient entre
1.00 et 7.00 uM en hiver et entre 0.06 et 7.10 uM au printemps, reflétant un début d’épuisement dans
la partie sud-est de la zone. La gamme de variation des phosphates reste identique entre POMME 1
et 2, avec des valeurs comprises entre 0.02 et 0.45 pM. On peut néanmoins observer un début de
consommation biologique des sels nutritifs au sud de la zone au cours de POMME 2, caractérisée par
une remontée générale des isolignes vers le nord.

Les concentrations en acide orthosilicique pour les legs 1 ne sont disponibles que pour la
campagne POMME 3 (Figure 11.7). Comme précédemment observé pour les NO; et les POy, la
distribution en Si(OH), ne semble pas suivre de réel gradient mais présente une forte variabilité

spatiale. Malgré des valeurs moyennes largement supérieures a celles des NO; (valeur maximale:
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2.25 pM), on observe cependant un épuisement des Si(OH), en certains endroits, notamment au nord

de la zone ou la concentration de surface peut étre inférieure a la limite de détection.
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Figure I11.6: Distribution de surface des nitrates et des phosphates (en uM) au cours des legs 1 de POMME 1, 2 et 3 (données
de C.Fernandez, P.Raimbault, P.Rimmelin et N.Garcia). Noter la variation de I'échelle pour les données de POMME 3. (L.D.:
limite de détection).
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Figure I11.7: Distribution de surface de I'acide orthosilicique (en pM) au cours du leg 1 de POMME 3 (données de A. Leynaert,
LEMAR).

111.2.2.2. Profils verticaux (legs 2)

Les profils verticaux de sels nutritifs obtenus lors des rosettes «production primaire» sont

présentés pour I'ensemble des sites et pour chaque saison (Figure 111.8).
En situation hivernale, on observe sur I'ensemble des profils des concentrations en Si(OH), inférieures
a celles des NO;. L'écart le moins important est observé dans le tourbillon anticyclonique sud A2 (site
1), ou la différence de concentration est de l'ordre de 1.5 uM. Cet écart est maximal au nord de la
zone, avec 2 UM de Si(OH),; pour 5 uM de NOg. Les sels nutritifs montrent par ailleurs des profils
verticaux sur 100 m trés homogénes, en relation avec la couche de mélange profonde a cette saison.
Les concentrations en PO, sont relativement élevées (entre 0.20 et 0.40 uM) et la distribution
homogéne sur 0-100 m. De fagon générale, les profils verticaux confirment la distribution de surface
avec une disponibilité croissante des sels nutritifs du sud vers le nord.

Au printemps, les sels nutritifs ne sont pas encore épuisés, mais on note une importante
consommation dans la couche de surface stratifiée. Les valeurs de NO; sont inférieures a 2 pM en
surface (contre 3 a 5 uM précédemment) et les concentrations de Si(OH), sont comprises entre 1 et
1.5 uM. Les teneurs en acide orthosiliciqgue sont toujours inférieures aux teneurs en nitrates, excepté
au sud de la zone, dans le tourbillon anticyclonique (site 1), ou les nitrates atteignent de faibles
concentrations (<0.5 uM). Les concentrations en PO, diminuent également en surface, avec des
teneurs inférieures a 0.06 au sud (site 1) et inférieures a 0.20 au nord (site 4). Les pics de nitrites et
d’ammonium apparaissent a la base de la nutricline indiquant des processus de régénération d'azote.
La régénération d’ammonium est particulierement élevée dans le tourbillon anticyclonique sud, ou la
concentration atteint une valeur maximale de 0.47 uM a 30 m.

En situation automnale, la colonne d’eau est totalement épuisée en sels nutritifs sur les 50
premiers meétres. Les concentrations en nitrates sont inférieures a la limite de détection dans la

couche stratifiée a tous les sites.
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Figure 111.8: Profils verticaux de sels nutritifs (Si(OH)s, NOs, NO,, NH, et PO, en pM) pour les rosettes «production primaire» (0-
100 m). (données de N et de P fournies par C.Fernandez, P.Raimbault, P.Rimmelin et N.Garcia, LOB, Marseille).
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Les teneurs en acide orthosilicique sont faibles et comprises entre 0.20 uM dans le tourbillon
anticyclonique sud A31 (site 1) et 0.50 uM dans le tourbillon A4 (site 2). Les teneurs en ammonium,
nitrites et phosphates restent inférieures a 0.05 uM. On observe un pic de nitrites sous la nutricline
entre 60 et 80 m a certains sites (sites 1, 3 et 4). Pour I'ensemble des sites, on peut noter une
augmentation trés rapide des nitrates, des phosphates et de I'acide orthosilicique sous la nutricline

(50 m).

111.2.2.3. Stocks intégrés (legs 2)

Les stocks d’acide orthosilicique et d’azote inorganique (DIN: Dissolved Inorganic Nitrogen,
somme des NOz, NO; et NH,) intégrés sur 80 m sont calculés pour les trois structures qui ont pu étre
revisités lors des trois campagnes (Figure 1.9 a et b) afin d’estimer la consommation biologique d'une
saison a l'autre (Figure 111.9 c). En hiver, la disponibilité en Si est croissante du sud vers le nord, tandis
gu’en période printaniére, les stocks les plus élevés sont observés dans le tourbillon cyclonique. La
consommation printaniére de Si est relativement faible dans le tourbillon anticyclonique sud (A2 puis
A31) ainsi que dans le tourbillon cyclonique C4, et s’avére beaucoup plus importante dans le tourbillon
anticyclonique nord Al. En automne, les stocks de Si sont épuisés et quasi équivalents aux trois sites,
avec un stock trés légérement supérieur dans le tourbillon cyclonique. Les stocks de DIN sont
Iégérement plus importants dans le tourbillon C4 en période hivernale a I'inverse des stocks de Si et

restent également plus élevés au printemps et en automne.
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Figure 111.9: a. Stocks intégrés sur 0-80 m d'acide orthosilicique (Z Si(OH), en mmol m) aux trois sites comparables entre
POMME 1, 2 et 3. b. a. Stocks intégrés sur 0-80 m d'azote inorganique (A DIN en mmol m?). c. Consommation des stocks de Si
et de DIN entre I'hiver et 'automne (différence des A Si(OH), et des X DIN entre POMME 1 et POMME 3 en mmol m).
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La consommation estimée d'N et de Si entre POMME 1 et POMME 3 pendant la période productive
suit un gradient nord-sud, avec des ASi et des ADIN plus importants dans le tourbillon anticyclonique
nord Al (ASi=159 mmol m™ et ADIN= 354 mmol m'z) et minimums dans le tourbillon anticyclonique

sud (ASi=96 mmol m™ et ADIN= 207 mmol m?).

[11.2.3. Distribution de la matiére particulaire

111.2.3.1. Silice particulaire (BSi-LSi)

Les profils de BSi et de LSi sont présentés pour les rosettes générales réalisées en début de
site (0-1000 m) et pour les rosettes «production primaire» (0-100 m) réalisées le jour suivant. En
période hivernale, les concentrations en BSi sont faibles et varient entre 0.01 et 0.15 pmol L™ dans les
200 premiers métres (Figure 111.10). Les valeurs de BSi sont plus faibles au sud de la zone dans le
tourbillon anticyclonique sud A2 (site 1) et en zone frontale (site 2) avec des valeurs inférieures a 0.10
pmol L™. Les concentrations augmentent légérement vers le nord avec des valeurs comprises entre
0.10 et 0.15 pmol L (sites 3, 4 et 5), et la plus forte accumulation de BSi est observée dans le
tourbillon cyclonique C4 a 30 m (0.15 pmol L'l). Sur les profils 0-100 m (production primaire), le
fractionnement de taille permet de distinguer deux pools de silice biogénique: la classe de taille 0.6-
10 um et la classe de taille >10 um (Figure 111.11). En période hivernale, on observe une transition
dans la structure de taille du phytoplancton siliceux selon un gradient sud-nord. Les diatomées de
grande taille (>10 um) sont dominantes aux sites sud, dans le tourbillon anticyclonique A2 sud ainsi
gu’en zone frontale (sites 1 et 2). Dans le tourbillon cyclonique C4 (site 3), les deux classes de taille
sont également représentées, tandis que les diatomées de petite taille sont dominantes aux sites de
I'anticyclone nord Al (sites 4 et 5).

Au moment de la floraison printaniére, on observe une nette augmentation des concentrations
en BSi, avec des valeurs comprises entre 0.08 pmol L* (tourbillon anticyclonique sud A2) et 0.85
pmol L™ (tourbillon anticyclonique nord Al). L’ensemble des profils de BSi de POMME 2 présentent un
gradient croissant de concentration du sud vers le nord. Les profils de BSi fractionnée montrent une
transition des structures de taille par rapport a POMME 1. A cette période de I'année, les diatomées
de grande taille sont dominantes a tous les sites, mais leur contribution est la plus importante dans le
tourbillon cyclonique C4 (site 3) suivi du tourbillon anticyclonique nord Al (site 4). Les comptages
préliminaires des abondances cellulaires du microphytoplancton indiquent une floraison de diatomées
dans le tourbillon anticyclonique nord Al, correspondant & 'augmentation de la BSi. L'abondance des
diatomées est supérieure a 210 000 cellules L™ a ce site (2 25 m), comparée a un maximum de 2 600
cellules L™ dans le tourbillon anticyclonique sud A2 (site 1) & la méme saison. L’espéce dominante est
Pseudo-Nizschia delicatissima, comprise entre 20 et 30 um en moyenne, suivie par plusieurs especes
de Rhizosolenia, allant de quelques dizaines a quelques centaines de microns (Planche II).

Les plus faibles valeurs de BSi sont mesurées pour la période automnale, avec des
concentrations inférieures a 0.05 pmol L™ et des profils homogénes dans la couche euphotique. On
note la présence d'un maximum profond (0.04-0.06 pmol L'l) de BSi entre 600 et 800 m dans le

tourbillon cyclonique C4 (site 3) (Figure 111.10).
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Figure 111.10: Profils verticaux de BSi et de LSi (en umol L) surles CTD 0-1000 m au cours de POMME 1, 2 et 3.

Noter le changement d'échelle (en rouge) sur POMME 2.
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Figure 111.11: Profils verticaux de BSi (par fractionnement de taille) et de LSi (en pmol L%) sur les CTD PP (0-100 m)
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Chapitre lll. Cycle saisonnier du silicium en Atlantique Nord-Est.

Les profils verticaux de silice lithogénique (LSi), mesurées lors de POMME 1 et de POMME 2,
sont reportés sur les figures 111.10 et 1ll.11. Les teneurs en LSi sont plus importantes sur POMME 1,
notamment aux sites 2 et 4 ou I'on observe un maximum profond a 100 m (0.07 umol L'l) sur les
profils 0-1000 m (Figure 111.10). On observe une variabilité journaliere des teneurs en LSi avec des
concentrations plus élevées le second jour (profils «production primaire») aux sites 1 et 2, ou I'on
repere un maximum de 0.10 a 0.15 pmol L™ entre 30 et 50 m (Figure 111.11). La variabilité journaliére
est également visible pendant POMME 2, avec des concentrations plus importantes le premier jour
(Figure 111.10) par rapport au jour suivant (Figure 111.11), ou les concentrations en LSi sont proches de
la limite de détection. Sur les profils 0-1000 m, on note un maximum de sub-surface aux sites 1 et 3
de 0.10 umol L™, ainsi que des maximums profonds a 260 m au site 2 et a 500 m au site 3 de 0.13 et

0.18 pmol L™ respectivement.

111.2.3.2. Distribution de la fucoxanthine

La fucoxanthine est un pigment caractéristique du groupe des diatomées mais se trouve aussi
occasionnellement chez certaines prymnesiophycées et chrysophycées. Les profils verticaux
correspondant aux rosettes «production primaire» sont présentés Figure [l11.12 (données de
H.Claustre, LOV, Villefranche). Les profils de fucoxanthine sont concordants avec les profils de BSi et
présentent un gradient croissant sud-nord en période hivernale et printaniére. Sur POMME 1, les
concentrations sont faibles et homogénes aux sites sud (1 et 2) avec des valeurs inférieures a
0.03 ug L™. Les teneurs en fucoxanthine augmentent Iégérement au nord de la zone (sites 3, 4 et 5)
avec une accumulation dans les 60 premiers métres (0.05 a 0.10 pgL™). Au printemps les
concentrations en fucoxanthine augmentent légerement et présentent des maximums de sub-surface
dans le tourbillon cyclonique C4 (site 2) et dans le tourbillon anticyclonique nord Al (site 4) avec des
valeurs atteignant 0.20 a 0.26 pg L™ a 30 et 50 m respectivement. En période automnale, les

concentrations en fucoxanthine sont proches de la limite de détection et homogeénes sur 100 m.

111.2.3.3. Stocks intégrés

Les stocks de Si particulaire et de pigments sur 80 m ont été calculés pour chaque site et sont
représentés en fonction des structures hydrologiques selon un gradient sud-nord (Figure 111.13). Les
stocks calculés représentent la moyenne de toutes les mesures disponibles & chaque site. Les stocks
de BSi présentent une faible variabilité spatiale en période hivernale et automnale, en revanche la
variabilité inter-sites augmente fortement en période productive avec des stocks 6 fois plus élevés
dans le tourbillon anticyclonique Al (site 4) que dans le tourbillon anticyclonique sud A2 (site 1). Les
stocks intégrés pendant POMME 2 sont en moyenne 5 fois plus élevés que pendant POMME 1 et
prés de 17 fois plus importants que pendant POMME 3. En période hivernale, on observe un léger
gradient sud-nord croissant des stocks intégrés, qui s’accentue considérablement en période

printaniére, et disparait en automne, avec une distribution plus homogene des stocks de BSi.
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POMME 2 — Echantillon du tourbillon anticyclonique Al & 25 m (Site 4).

Pseudo-Nitzschia deficatissima Ceratium horidum Chaetoceros decipiens Pseudo-Nitzschia delicatissima Rhizosolenia sp. Pseudo-Nitzschia delicatissima

Kyste de dinoflagellé Kyste de dinoflagellé

Rhizosolenia sp. Bacteriastrum delicatulum Chaetoceros peruvianus

Pseudq/Nitzschia delicatissima Ceratium furca Planktoniella sol cf Pleurosigma directum

Kystes de dinoflagellés Bacteriastrum sp.

Planche Il: Photos en microscopie optique d'un échantillon prélevé dans le tourbillon anticyclonique nord Al (site 4) en
période printaniére a 25 m.

78



Chapitre lll. Cycle du Si en Atlantique Nord.

€9TE 1D - ¢3S

0’0 S0 0o

TeEEE ALD - ¥3IS

00 000

@0 g0 o010

00

0

€/ccald-¢gdlIs

pO8

09

ov

T60C 41D - T9¥S

4

v

6E€€ ALD -G9S

0T

8

09

oy

4

®0 S0 000 0

¥60€ALD- T3¥S

00T

08

09

ov

r0c
[00)

4

00 S0 0r'0 <00

p2edlO- €91S

+0
00 ST0 00 S0 00

€ ANINOd

¢INNOd = 7

ro0T

LTITALD - ¢3Is

0o

81T AlD -G9S

ST0  0r'o 90

09

U4

roc

0o

ST'0 0o <0 00

(00T rooT
0TrZ AL - ¥2¥S o8 612 41D - 2o1S [08
log & los
lov lor
loz Loz
0 ’ T T 0
€0 @0 or'o 00 ’ oo 00

11 Bl us sulyuexoon4 —e——

0T
[08
€T AlD-v3lIs
109
4
4
r T 7 T 0
0’0 G0 0o <0 00

060T Q1D - T3¥S

IVIT ALD - €3IS

08

09

14

4

0 &0 00 0

T AININOd

LOV, ViIIefranche%en L-tsurles CTD PP
MME 2.

2 et 3. Noter le changement d’échelle (en rouge) sur P

de H.Claustre,

ees

igure 111.12: Profils verticaux de fucoxanthine (donn
100 m) au cours de POMME 1

Fi
()



Chapitre IlI. Cycle saisonnier du silicium en Atlantiqgue Nord-Est.
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Figure 111.13: Stocks intégrés sur 80 m de silice particulaire (BSi et LSi en mmol m?) et de pigments (Chl a et fucoxanthine en
mg m?) au cours de POMME 1, 2 et 3. Les stocks calculés & chaque site sont présentés selon un gradient sud-nord, et les
structures hydrologiques correspondantes sont rappelées (nomenclature tableau 111.12).
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Chapitre 1ll. Cycle saisonnier du silicium en Atlantique Nord-Est.

Les stocks de Chl a montrent une faible augmentation entre POMME 1 et POMME 2 aux sites
revisités (tourbillon A2 et C4) comparativement & 'augmentation des stocks de BSi, voire méme une
diminution dans le tourbillon anticyclonique nord Al (site 4). La moyenne des stocks pour I'ensemble
des sites apparait légérement inférieure & POMME 2 (43.6 mg Chlam®) qua POMME 1 (46.4
mg Chl a m™). Le stock de Chl a le plus élevé est en effet enregistré au cours de POMME 1 dans le
tourbillon anticyclonique nord A1 (64 mg Chl a m'z). Le gradient sud-nord est légérement visible au
cours de POMME 1, avec un stock de Chla intégré deux fois plus important dans le tourbillon
anticyclonique nord Al que dans le tourbillon anticycloniqgue sud A2, mais tend a étre gommé sur
POMME 2 et 3. L'appauvrissement de la colonne d’eau en Chl a est en revanche bien marqué en ce
qui concerne la période automnale, avec des stocks intégrés compris entre 13.4 et 24.9 mg Chl a m?.
La variabilité inter-sites est beaucoup moins importante que pour la BSi, la différence entre les sites
les plus riches et les plus pauvres en Chla intégrée variant seulement d’'un facteur 1.3 a 1.8 sur
'ensemble des campagnes.

L'évolution des stocks de fucoxanthine reste trés comparable a celle des stocks de BSi, avec
une nette augmentation au printemps sur I'ensemble de la zone. La variabilité inter-sites de la
fucoxanthine est lIégérement supérieure a celle de la Chl a, les stocks variant d’'un facteur 2.8 a 3.7
sur I'ensemble des saisons. Le gradient sud-nord est nettement visible sur les données de POMME 1
et 2, tandis que la distribution des stocks de fucoxanthine redevient homogéne en période automnale.

Les stocks intégrés de LSi (quantifiés sur POMME 1 et 2 seulement) sont deux a trois fois
plus importants en période hivernale (Figure 111.13). L'épisode de dépbt de poussieres sahariennes
enregistré le 13 février 2001, 15 jours avant le début du leg 2 de POMME 1, pourrait étre a I'origine de
'augmentation des concentrations en LSi (Figure 111.14 a). Sur cette image satellite SeaWiFS, on
observe qu'un important nuage de poussiéres sahariennes s’enroule autour d’une zone correspondant
a la zone d’étude POMME. Un événement similaire avait été enregistré a la méme période I'année
précédente (26 février 2000) attestant de I'importance potentielle de ces flux éoliens de poussiéres

dans la période précédent le déclenchement du bloom (Figure 111.14 b).

=

13 février 2001 28 février 2000

Figure 111.14: Images SeaWifs de deux tempétes de sables sahariens susceptibles d'impacter la zone POMME, survenues pour
I'une (a) 15 jours avant le début du leg 2 de POMME 1 (13 février 2001) et pour I'autre I'année précédente a la méme période
(28 février). Ces images sont produites par la NASA/Goddard Space Flight Center et Orbimage et sont accessibles a I'adresse:
http://www.orbimage.com.
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[11.2.4. Flux de production

[11.2.4.1. Taux d'absorption de Si.

Les taux d’absorption de Si par fraction de taille (0.6-10 um et >10 um) présentent également
une évolution saisonniére et une variabilité spatiale (Figure 11.15). La production de Si est trés faible
durant POMME 1, mais présente un gradient sud-nord croissant. Les valeurs de production de Si (pSi)
sont inférieures a 0.02 pumol Si L* j'l en surface aux sites situés au sud de la zone (tourbillon A2, C4
et zone frontale) et atteignent 0.02 & 0.03 pmol Si L* j'1 aux sites nords (tourbillon Al). Les vitesses
d’'absorption spécifiques [production de Si rapportée a la biomasse (VSi=pSi/BSi)] refletent la
transition dans la structure de taille, avec une augmentation des valeurs de VSi pour les petites
diatomées du sud vers le nord (Figure 111.16). Les vitesses spécifiques d’absorption de Si en surface
pour I'ensemble du phytoplancton siliceux sont comprises entre 0.32 et 0.62 d*, la plus forte valeur
étant observée dans le tourbillon anticyclonique nord Al.

En période printaniere, les taux d’absorption de Si augmentent faiblement dans le tourbillon
anticyclonique sud A2 ainsi que dans le tourbillon cyclonique C4, ou les valeurs de pSi en surface
varient entre 0.02 et 0.04 umol Si L* j'l. En revanche, les taux d’absorption augmentent d’un ordre de
grandeur au point selle (0.12 pumol Si L* j'l au site 3) ainsi que dans le tourbillon anticyclonique nord
Al (0.33 pmol Si L* j'1 au site 4). Les vitesses d'absorption spécifiques sont supérieures pour les
diatomées >10 um, excepté au site 1, ou les VSi sont plus élevés pour les diatomées <10 pm. Les VSi
sont les plus élevées dans le tourbillon anticyclonique nord Al (site 4), ou la valeur maxim