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CONDITIONS DE DEVELOPPEMENT DU PHYTOPLANCTON.
ETUDE COMPARATIVE
DU COMPORTEMENT DE HUIT ESPECES EN CULTURE.

|. DETERMINATION DES PARAMETRES DE CROISSANCE
EN FONCTION DE LA LUMIERE ET DE LA TEMPERATURE

par A. DAUTA!

La croissance de huit espéces d’algues du phytoplancton d’eau douce (6 Chlo-
rophycées, 1 Diatomée, 1 Cyanophycée) a été étudiée en culture. Plusieurs métho-
des d’évaluation de la biomasse ont été comparées : poids sec, comptages celu-
laires, densité optique, chlorophylle. Selon les espéces, l'extraction de pigments
par l'acétone donne des valeurs inférieures de 5 & 50 % par rapport a 1’éthanol.
S'il n'a a pas de carence en nutriments, une assez bonne approximation du taux
de croissance peut étre calculée & partir des parameétres acquis par des expé-
riences de photosynthése (Pmax). Les variations de taille des cellules au cours
du cycle de division sont également déorites. Le taux de croissance des huit
especes est décrit en fonction de la température et de la lumiére selon un systéme
d’équations inspirées de la formulation de Steele (1965). Les parameétres obtenus
permettent de bien modéliser l'évolution d'une culture en tenant compie du
phénomeéne d'ombre propre.

Conditions for phytoplankton development,
a comparative study of the behaviour of eight species in culture.

l. Determination of growth parameters
in relation to light and temperature.

The growth of eight algal species from freshwater phytoplankton (6 Chloro-
phyceae, 1 Diatom, 1 Cyanophyceae) has been studied in culture. Several methods
of biomass evaluation have been compared: dry weight, cell counts, optical
density, chlorophyll. Amongst the species, the extraction of pigments by acetone
provides estimates that are lower 5 - 50 % compared with ethanol. If there is
not a lack of nutrients, a close approximation of growth rate can be calculated
beginning with the parameters acquired from the processes of photosynthesis
(P,.o). Variations in the size of cells during their division cycle are likewise
described. The growth rate of eight species is described as a function of tem-
perature and light, and according to a basic equation based on that of Steele
(1965). The parameters obtained can be used to model the development of a
culture, taking into account the phenomenon of self-shading.
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. — INTRODUCTION

« Limnologists have adressed themselves for more than fifty years
to the distribution of phytoplankton and their biomass in relation to
the environment factors in lakes of different trophy. Although this
activity has resulted in an enormous and still rapidly growing littera-
ture, progress in understanding and prediction has being very slow. »

Cette citation empruntée a Kalff et Knoechel (1978) prend encore
plus de poids si I'on y joint une reflexion de Chu (1942):

« Various factors have been taken into consideration to explain the
periodicity and distribution of phytoplankton during the last 50 years...
Numerous attemps have been made to correlate the occurence of
planktonic organisms with one or other factor, but all have met with
serious criticism in one respect of another. »

Ce raccourci de presque 100 ans de recherches dont découle une
abondante bibliographie, illustre :

— l'intérét manifesté par. les chercheurs vis-a-vis du phytoplancton

— les problemes d’interprétation que soulévent la distribution, I'évo-
lution et la succession des algues dans les milieux naturels

— les difficultés de modélisation et de prédiction relatives aux déve-
loppement des algues.

Ensemble hétérogéne d’algues microscopiques dont la taille varie
entre 1 et 250 pm, le phytoplancton joue un role dans le métabolisme
des lacs et rivieres régulées. Son développement dépend a chaque ins-
tant des facteurs climatiques (éclairement, température) qui controd-
lent l'activité métabolique des algues, de la quantité d’éléments nutri-
tifs disponibles et des facteurs biotiques: nature des especes, pré-
dation, compétition (Capblancq 1982).

Les travaux relatifs au phytoplancton ont connu depuis l'ouvrage
de référence de Hutchinson (1967) un développement considérable.
Cependant les premiéres observations relatives a ’écophysiologie des
algues furent réalisées par Zacharias (1894) sur la vitesse de chute
des filaments de Melosira. Whipple (1895) produit le premier travail
important sur le role des nutriments, de la température et de la
lumiére sur le taux de croissance des microorganismes, tandis que la
premieére interprétation du cycle annuel basée sur la température et
la lumiere est développée en 1943 par Findenegg.

Avant 1950, la plupart des sujets d’intérét actuels furent abor-
dés :

— assimilation de l'azote par les Cyanophycées : la premiére publi-
cation sur ce phénomeéne revient 2 Drewes (1928), suivi par Allison



3) PARAMETRES DE CROISSANCE 219

et Morris (1930) ; de nombreux chercheurs dont Fogg (1942) et Than
Tun (1949) poursuivront ces recherches

— assimilation de nutriments tels azote et phosphore, études de
croissance sur des milieux de culture variés : Ketchum (1939), Harvey
(1940), Chu (1942, 1943), Wurtz (1949)

— physiologie de la nutrition des Chlorophycées : Algeus (1946)

— assimilation de diverses sources de carbone : Osterlind (1947,
1948, 1949) '

— flottabilité et vitesse de sédimentation des oellules : Klebahn
(1895) ,Utermohl (1925), Ruttner (1930), Fritz (1935), Einsele et Grimm
(1938), Gross et Zeuthen (1948)

— quotas cellulaires de Diatomées et de Cyanophycées : Einsele et
Grimm (1938), Grimm (1939)

— influence de la température sur la croissance des algues : Ruttner
(1937) ; Lund (1949). Rhode (1948) propose une étude expérimentale
de la température sur la base d'un concept physiologique moderne.

L'analyse des travaux concernant les 30 derni¢res montrent nette-
ment qu'une ré-orientation des axes de recherches s’effectue dans
les années soixante.

— Il s’agit d'une part de l'utilisation des modeles en écologie.

La photosynthése en est {e premier théme ; le but est de modéliser
l'intégration de la production primaire, soit dans une tranche d'eau,
soit sur un jour {Talling 1955, 1957, Vollenweider '1960, Steele 1965,
Vollenweider 1965).

Le deuxiéme type de modéle est induit par les problemes d’eutro-
phisation et la nécessité de prédire 1'évolution a long terme de l'état
trophique dun lac, en réponse a une modification de la charge
annuelle en phosphore. Les premiers modéles sont proposés par Bre-
zonik (1968) et Vollenweider (1968), ce dernier utilisant une formula-
tion comportant une seule équation, systéme repris par Dillon et
Rigler (1974). Depuis, l'utilisation des modeles de simulation s’est
considérablement étendue. Compte tenu du caractére non exhaustif
de mes recherches bibliographiques, les trois chiffres suivants sont
tres significatifs de cette progression dans 1'utilisation des modéles :

période nombre de modeles parus
(tous modeles confondus)

Du premier modele, proposé

par Fleming (1939) a 1970 20
1970 — 1974 29
1975 — 1979 91

Remarque : de 1939 a 1970, il s’agit essentiellement de modéles
mathématiques, et recensés par Patten (1968).
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Cette évolution est liée de toute évidence, au développement des
ordinateurs, et a leur utilisation croissante dans des disciplines variées
(Chahuneau et al. 1980). De plus, les structures des modéles devenant
de plus en plus complexes, la formulation stochastique a fait place
a un formalisme mathématique a base d’équations différentielles
impossible a gérer autrement que par des modeles de simulation
(Meyer 1980).

— Le deuxiéme axe de recherche est d’abord lié a4 un nouveau
concept développé en 1969 par Droop : la prise en compte des réserves
intracellulaires en nutriments. Jusqu'alors, la croissance d’une popu-
lation en fonction des nutriments était décrite selon une équation de
type Monod (1949), liant la croissance a la concentration de I'élément
limitant par une fonction hyperbolique. L'utilisation des quotas cel-
lulaires permet alors de découpler dans les modéles les phénomeénes
d’assimilation et de croissance. Cette nouvelle attitude vis-a-vis. des
stocks cellulaires en nutriments génére une vague d'études sur l'assi-
milation des algues & l'aide de turbidostats (Fuhs 1969, Azad et Bor-
chardt 1970) ou de chemostats (Eppley et al. 1971). Caperon et Meyer
(1972), Droop (1973), Rhee (1973) sont les principaux artisans de cette
petite révolution.

Une des principales préoccupations des années soixante-dix reste
le phosphore et l'eutrophisation (Vollenweider 1968, Bowen 1970,
Kuentzel 1970, Jenkins et al 1973, Griffith et al. 1973). Ce constat
ameéne de nombreuses études sur les parametres relatifs a 1'assimila-
tion du phosphore dont, entre autres, celles de Rhee (1973, 1974),
Healey (1973), Droop (1974).

Cependant Y'utilisation accrue des modeles de simulation demande de
plus en plus de données relatives a 1'écologie des algues. Les sources
les plus utilisées sont en grande partie les mesures de terrain, et quel-
ques valeurs déterminées en cultures (Strickland 1958, Caperon et
Meyer 1972, Rhee 1973, 1974, Droop 1974, 1975, Kilham 1975) et
susceptibles d'étre modélisables. Certains modéles ont eux-mémes
servi de sources, &t I'exemple de celui proposé par Lehman et al. (1975).
L’analyse des références des modeles montre alors que la plupart
d’entre eux utilisent les mémes parameétres, en particulier pour la
croissance, les rapports stoechioméiriques C/N/P, les vitesses d’assi-
milation et les constantes de demi-saturation (Ks), les constantes de
biodégradation. Ces modéles basés sur des parametres d’origines diver-
ses et de qualités différentes sont remis en question par Talling (1979)
qui met l'accent sur l'inadéquation des formules multiplicatives, et
préconise U'emploi de parametres interdépendants dans le cadre de
la modélisation.

En outre, les modélisateurs sont généralement confrontés aux dif-
ficultés suivantes :
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Fi1G. 1. — Cycle de division sur 24 heures. la a 1d: Scenedesmus crassus, t = 0,
t=12, t =19, t = 24 heures. le & 1h: Coelastrum microsporum, t =0, t = 14,
t = 19, t = 24 heures. )
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F16. 2. — Cycle de division sur 24 heures. 2a a 2 d : Dictyosphaerium pulchellum,
t=0,t=14, t =21, t = 24 heures. 2e a 2h: Scenedesmus quadricauda, t =0,
t =13, t = 20, t = 24 heures.
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F16. 3. — Cycle de division sur 24 heures. 3a et 3b: Fragillaria bidens, t =0 et
t = 20 heures. 3c et 3d: Anabaena cylindrica, t =0 et t = 21 heures. 3e a 3h:
Monoraphidium minutum, t =0, t =12, t = 17, t = 23 heures.
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Fi16. 4. — 4a a 4f : Pediastrum boryanum, cycle de division sur 24 heures, t =0,
t=13,t=16, t = 20, t = 24, 4g et 4h : Cultures plurispécifiques.
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— réaliser un modele destiné a étre vérifié sur des données n’ayant
pas été collectées dans le but d'une modélisation,

— sous-information relative aux variables de forgage, utilisation de
valeurs approximatives tirées de la bibliographie pour les parameétres
(taux de croissance, vitesses d’assimilation, quotas, taux de photosyn-
these, etc.).

Certains parameétres peuvent étre évalués, directement ou indirec-
tement, par mesures sur le terrain (ex. taux d'extinction de la lumiére).
D’autres, évalués d’'aprés les expériences en laboratoire (taux de
croissance, Ks), ne sont pas forcément représentatifs des conditions
de terrain (Chahuneau et al. 1980).

Dans notre cas, une masse de données était disponible sur un
milieu naturel, le Lot : Dauta {(1975), Dauta et al. (1975), Massio {1976),
Denat (1977), Capblancqg et Tourenq (1978), Angelier et al. (1978),
Décamps et Casanova-Batut (1978), Capblancq et Dauta (1978).

Les deux premiers essais de modélisation (Capblancq et Décamps
1977, Casanova-Batut 1977) montraient nettement la nécessité d’appro-
fondir I'étude expérimentale des taux de croissance et des cinétiques
d’assimilation.

Cette réflexion nous a conduits & étudier, en laboratoire, les para-
metres de croissance d'une population monospécifique. L'orientation
de ces premieres expériences (Guerri et al. 1981, Dauta et al. 1982,
Brunel et al. 1982) concernait la mise au point des techniques et des
méthodes. Le travail présenté ici compléte cette premiere étude et
1'étend A 7 autres espéces d'algues du phytoplancton d’eau douce.

2. — MATERIEL ET METHODES

2.1. Mode de culture

Nous avons utilisé le systéme de culture en milieu fini (batch cul-
tures). Ce mode de culture simple et fiable dont Pribil et Marvan
(1979) rappellent les avantages et inconvénients, est valable aussi bien
pour l'étude de la croissance (sur plusieurs jours) que pour celle de
lassimilation (quelques heures) (Kilham 1978). Afin de prévenir un
appauvrissement du milieu en dioxide de carbone, les cultures sont
fortement bullées avec de l'air. Le milieu de culture utilisé (Tableau I)
est celui élaboré par Brunel-Delclaux et Guerri (1980) : essentiellement
minéral pour éviter toute prolifération de bactéries, il s'inspire des
milieux de cultures proposés par Chu 1942), Rayburn et Starr (1974),
Lecohu et Guené (1976). Les huit espéces y ont poussé durant toute
la durée des études (soit 2 & 5 ans selon le cas) sans inconvénients et
sans apparition de signes de dégénérescence. L'éclairement est dis-



226 A. DAUTA (10)

pensé selon un cycle de 15 heures de lumiére pour 9 heures d’obscurité
par des tubes fluorescents blancs. Pour des intensités lumineuses
supérieures a 250 wE.m™2.s™, une lampe de 400 watts (type Phyto-
Claude) est utilisée. Les mesures de lumiére incidente ont été réalisées
a l'aide d’'un quantameétre LI-COR 185 A.

TaeLeau I. — Composition du milieu de culture.

Composés chimiques Concentrations

mg/litre
MgS04, TH20 25
FeSO4, 7TH20 1
Milien CaQi2, 2H20 25
de base Na2 EDTA 1
NaHCO3 50
Na2CO3 5
ZnS04, 7TH20 0,020
CuCl2, 2H20 0,020
Oligo- MnCi2, 4H20 0,400
éléments CoCl2, 6H20 0,010
Bo3H3 0,001
Na2Mo0O4 0,035
KNO3 200
Nutriments . K2HPO4 25
Si02 Na205, H20 212

2.2. Espéces étudiées

Les huit espéces étudiées appartiennent au phytoplancton des eaux
douces.

Il s’agit de 6 Chlorophycées :

Scenedesmus crassus Chod. (fig. 1a-1d)
Coelastrum microsporum Niag. (fig. 1 e-1 h)
Dictyosphaerium pulchellum Wood. (fig. 2a-2d)
Scenedesmus quadricauda (Turp.) Breb. (fig. 2 e-2 h)
Pediastrum boryanum (Turp.) Menegh. (fig. 4 a-4 f)
Monoraphidium wminutum (Leslie) Komarkova-legnerova ou
Selenastrum minutum (Nag.) Collins (fig. 3e-3 h)
«d’une Diatomée :
Fragillaria bidens Heib. (fig. 3a-3b)
et d'une Cyanophycée :
Anagbaena cylindrica Lemm. (fig. 3¢-3 d).

Les photographies 4 g et 4 h réalisées sur une culture plurispéci-
fique illustrent les différences de tailles existant entre les espéces
£tudiées.

Les souches de Scenedesmus crassus et de Coelastrum microsporum
m'ont été fournies par 1'Algothéque du Laboratoire de Cryptogamie
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{Muséum d’Histoire Naturelle, Paris). La souche d’Amnabaena cylin-
drica m'a été gracieusement prétée par C. Brawers (Laboratoire d’Eco-
logie végétale, Université catholique de Louvain).

Les autres souches! ont été isolées par mes soins a partir du milieu
naturel {(Lac de Vinga, Pyrénées-Orientales).

Parmi ces especes, certaines ont «déja fait I'objet d'études écophy-
siologiques assez approfondies. Ainsi, Scenedesmus quadricauda a été
particuliérement étudié par les chercheurs de I’Académie des Sciences
Tchécoslovaque :

— phases et particularités de la division cellulaire: Setlik et al.
1972, Berkova et al. 1972),

—- influence de la température et de la lumiére sur la morphologie
des cellules (Komarek et Ruzicka 1969, Ruzicka 1971),

— relation entre croissance, température et synchronisation (Koma-

rek et Simmer 1965, Doucha et Vendﬂova 1970, Zachleder et al. 1975,
Doucha 1979),

— besoins nutritionnels en cultures (Pribil et Marvan 1970 a, 1970 b,
1971 ; Bumbu et Mokryak 1973).

Anabaena cylindrica a été et reste encore le support des études sur
le phénomene de fixation de I'azote atmosphérique, entre autres :

— processus de fixation de l'azote (Fogg 1942, Fogg et Than Tun
1949, Cox et Fay 11969),

— différenciation cellulaire (Fay 1969),

— photosynthése et fixation d’azote (Cobb et Myers 1964),

— production extracellulaire (Fogg 1952, Walsby et Fogg 1975),

— rdle des oligo-éléments dans la croissance (Arnon 1958, Ward et
Wetzel 1975).

Les autres espéces ont été peu étudides.

Pour Scenedesmus crassus, on peut citer les recherches effectuées
sur des especes voisines par Trainor (1963), Trainor et Burg (1965 b),
Shubert et Trainor (1974), Mathew et Chowdary (1977), Tezuka (1977)
et Dor (1978).

Pour Coelastrum microporum, il faut signaler les études de Trainor
et Burg (1965 a), Gates et al. (1966), Yau et Chan (1973), Chan (1976),
respectivement sur la mobilité des cellules, 1'utilisation d'un substrat
organique, la réponse a un traitement a l'auxine et la formation des
colonies.

——

'1. Je remercie MM. P. Bourrelly et R. Lecohu qui ont bien wvoulu déterminer
ces espeéces.
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Dictyosphaerium pulchellum a servi au test d’'un milieu de crois-
sance {Trainor et Shubert 1973).

A notre connaissance les autres espéces n'ont pas fait 'objet d’étu-
des relatives a leur physiologie. Cependant, une masse considérable
de mesures a été réalisée sur une espeéce voisine de Monoraphidium
minutum : Selenastrum capricornutum, souche mondialement utilisée
pour les bio-essais, dont la bibliographie a été collationnée par Leisch-
man et al. (1979). ’

Dans cette bibliographie, il n’est pas tenu compte du nombre tres
important d’'études ou de tests de toxicité ayant mis en jeu 'une ou

I'autre de ces espéces considérées.
]

2.3. Estimation de la biomasse

La croissance d'une culture est généralement exprimée comme 'aug-
mentation d'une biomasse, d’'un nombre de cellules ou d'un taux de
chlorophylle par unité de temps. L'éventail des critéres utilisés pour
exprimer la quantité d’algues par unité de volume engendre des dif-
ficultés de comparaison de données (Vollenweider 1969). On peut
considérer (Lukavsky et al. 1979) que les méthodes d’évaluation de
criossance peuvent étre regroupées :

— en méthodes directes {(nombre de cellules, poids sec, biomasse),

— en méthodes indirectes (densité optique, pigments, protéines,
ATP, Carbone, Azote, etc.).

Ici, le choix de la densité optique pour évaluer la biomasse est lié :

— a l'existence de trés bonnes corrélations entre densité optique et
densité de cellules,

—- & la facilité de conversion de la densité optique, étalonnée par
des comptages au microscope inversé (selon la méthode préconisée
par Uthermohl 1938).

Ce choix de la densité optique en tant que parametre d’estimation
de biomasse est en accord avec l'étude récente de Butterwick et al.
(1982) qui classe cette méthode comme €tant la plus rapide et la plus
précise, aprés l'estimation des pigments (extraction puis mesure en
fluorimétrie).

Cependant, afin de faciliter une comparaison avec d’autres unités
couramment utilisées, les correspondances avec la chlorophylle et le
poids sec ont été établies (Tableau II).

La chlorophylle a été évaluée selon la méthode SCOR-UNESCO, en
comparant l'efficacité d’extraction de deux solvants: acétone (équa-
tions d’aprés Golterman 1969) ou éthanol bouillant (équations d’apres
Marker et al. 1980).
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2.4. Estimation du taux de croissance

2.4.1. PRINCIPE

La lumiére, la température et les quantités d’éléments nutritifs dis-
ponibles sont les valeurs susceptibles de diminuer le taux spécifique
de croissance lorsqu’elles s'éloignent des valeurs optimales. Parmi les
éléments nutritifs, sont retenus ’azote, le phosphore et la silice, cons-
tituants limitant généralement la croissance des communautés natu-
relles.

L’équation permettant de décrire l'évolution d’une population A
selon le temps t s’écrit: dA/dt = pA. Le taux de croissance u de la
population a chaque instant peut étre considéré comme un taux maxi-
mal de croissance (pmax), affecté de facteurs de réduction liés aux
variables Lumiére (I), température (T), et aux éléments nutritifs :
Azote (N), Phosphore (P.). Ici, la lumiére intervient directement dans
Ie calcul du taux de croissance (il n'y a pas de facteur de réduction
lié au carbone, l'expression inclut la variation du taux de photosyn-
theése qui apparait & part).

p=pmax ¥ Redl * RedT * Red N * Red P
l—terme ] —!  '——terme 2 ——I
ol les symboles « * » représentent une combinaison des différents
facteurs.

+ Dans ce premier pas vers la modélisation d'une population d’al-
gues, p est considéré comme constant par rapport au temps. Ce cas
corresponid & des conditions optimales de croissance, ou lorsque u
dépend de variables considérées elles-mémes comme indépendantes du
temps, a 1'exemple des variables de forgage I et T. Alors, on peut écrire
que pour deux évaluations d’'une population A (Al et A2) réalisées aux
temps tl et t2:

» = Log (A2/A1) * (1/t2-t1).

Si I'on appelle g le rapport A2/Al, pour un intervalle de temps
(t2-t1 = 1 jour), alors u = Log (q).

Cette démarche a été utilisée pour déorire p (I, T) en conditions
nutritionnelles non limitantes.

+ Dans le cas de populations en milieu fini (cultures en batch), p
devient une variable par rapport au temps, et décroit alors en fonction
des variables dépendantes de la densité de la population (baisse de
lumiére disponible par I'ombre propre, épuisement des éléments nutri-
tifs et variations des stocks internes). L'extinction de la lumiére inci-
dente par la densité de cellules a été calculée pour pouvoir prendre
en compte l'effet d’ombre propre.
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2.4.2. PROTOCOLE EXPERIMENTAL

Une culture mére est maintenu en phase exponentielle par des repi-
quages fréquents dans un milieu riche en nutriments (1 mmole KNO3,
70 ymoles K2ZHPO4, 1 mmole SI02), dans des conditions sub-optimales
de température et de lumiére, et synchronisée selon un cycle de
15 heures de lumiere pour 9 heures d’obscurité. Avant l'expérience
destinée & mesurer p (I, T), la culture est placée 24 heures a 'obscu-
rité. A t =0, soit au début du cycle lumineux, la culture est alors
transférée et diluée dans un milieu neuf en abaissant la densité opti-
que de facon a annuler pratiquement tout effet d’'ombre propre. Ainsi
sont minimisés les risques éventuels de limitation par les nutriments,
le carbone ou la lumiére (Marvan et Pribil 1979).

Pour chaque température, la culture diluée, répartie dans une quin-
zaine de flacons, est soumise & des intensités lumineuses comprises
entre 5 et 750 pkE.m™72.s71,

La densité optique est ensuite mesurée le lendemain (t1) et le sur-
lendemain (t2). En début et en fin d'expérience, ont été mesurées la
chlorophylle a, la biomasse séche, les concentrations en N et P du
milieu de culture.

2.5. Mesures d'assimilation du carbone

Il était intéressant de vérifier V'existence d’une corrélation permet-
tant d’estimer un taux de croissance par une mesure du carbon assi-
milé, ce qui autoriserait une méthode plus rapide que celle consistant
a suivre la densité de cellules. Le taux d’assimilation de carbone est
en effet une unité utilisée par les océanographes et les limnologistes,
mesure qui a l'avantage d'intégrer l'influence des conditions nutritives,
de la lumiére et de la température, mais aussi l'inconvénient d’étre
subordonnée & une loi de préconditionnement & la lumiere et d’'étre
souvent exprimée par unité de chlorophylle a.

Malgré ce probléme, nous avons tenté de relier la photosynthese
brute aux taux de croissance mesurés, dans le cas de nutriments non
limitants.

Les cultures en phase exponentielle sont préconditionnées pendant
2 jours & des lumiéres faibles (20 wE.m™.s.). Pour ces mesures, le
milieu de culture est modifié par un mélange avec une eau naturelle
minérale, tres chargée en HCO3—: cet ajout permet d'obtenir une
alcalinité assez élevée (100 mg CO3Ca/l), évitant des variations trop
importantes de pH durant I’expérience et une diminution possible de
Ia vitesse :d’assimilation par une baisse trop rapide du substrat en
carbone. Il est utile de savoir que l'eau minérale employée (Vittel)
ne contient ni NO3—N, ni PO4—P, ce qui autorise son emploi pour
des cultures carencées.
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Apreés un rajout de 14 CO3NaH (10 xCi.l™?), la culture est répartie
dans des flacons rodés de 60 mli, et placés dans une enceinte ther-
mostatée congue spécialement pour les expériences d’assimilation de
carbone. Cette enceinte (décrite par Brunel-Delclaux et Guerri 1980,
proche du systéme proposé par Fee 1973) est réglable en température
(10 a 35 °C) et permet d'incuber simultanément une grande quantité
de flacons répartis dans des valeurs d'intensités lumineuses comprises
entre 0 et 1000 pE.m™2.s72,

Apres une heure d'incubation, un volume de 10 ml de chaque flacon
est filtré sur filtre en nitrate de cellulose. La radioactivité du filtre est
mesurée en scintillation liquide sur compteur a scintillation Beckman
LS 133. Un témoin (bruit de fond) pris & t = 0 est déduit de la valeur
obtenue. Les résultats de Pmax sont exprimés en mg de iCarbone assi-
milé/10° cellules/heure, et en mg de Carbone assimilé par mg Chloro-
phylle a/heure.

3. — RESULTATS

3.1. Résultats expérimentaux

3.1.1. EXPRESSION DE LA BIOMASSE

Les spectres d’absorption en fonction de la longueur d’onde ont
été établis pour les 8 espéces (fig. 5). Dans tous les cas, les cultures
ont deux pics d’absorption dans les plages 400-440 nm et 660-700 nm.
Pour toutes les especes, le deuxieme pic (660-700 nm) est plus stable
et les mesures plus productibles, & I'exception de Fragillaria qui pré-
sente un comportement inverse. En conséquence, les densités optiques
ont été mesurées a 680 nm et 440 nm, respectivement.

Ces longueurs d’onde correspondent par ailleurs aux choix faits par
Sorokin (1973) et Cloern (1976} : 678 nm, Margulies (1970): 440 nm,
Foy et Gibson (1982) : 436 nm, Condit (1972) : 665 nm ou Feuillade et
al. (1976) : 650 nm.

Les relations entre densités optiques et nombre de cellules (fig. 6
ont été établies par comptages cellulaires (Tableau II). Le traitement
statistique des résultats montre que la relation nombre de cellu-
les/densité optique est fiable (précision 80 %) tant que la densité
optique ne dépasse pas 1,3. On peut noter que cette incertitude n’influe
pas sur le taux de croissance qui peut étre calculé directement 2 par-
tir des densités optiques.

Le plus remarquable (fig. 6) est la variabilité de la relation nombre
de cellules/densité optique en fonction de 1'état nutritionnel (cultures
non limitées ou carencées en N, P, Si) et selon les espéces. Ce phéno-
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F1c. 5. — Spectres d'absorption des différentes especes étudiées. (Sc) : Scenedes-
mus crassus; (Cm) : Coelastrum microsporum ; (Dp) : Dictyosphaerium pul-
chellum ; (Sq) : Scenedesmus quadricauda ; (Fb) : Fragillaria bidens ; (Ac) : Ana-
baena cylindrica; (Pb): Pediastrum boryanum ; (Mm) : Monoraphidium minu-

tum.

meéne est simplement lié a la taille des cellules ou au nombre de cel-
lules constituant un cénobe, caractéres variables selon que 'espéce est.
carencée ou non. Cependant, pour certaines espéces (Dictyosphaerium,

Anabaena, Monoraphidium) il y a peu de variations.

Pour les autres espéces, les limitations en nutriments induisent les.

phénomeénes suivants :

— Coelastrum : la proportion des cénobes diminue, les cellules iso-

lées deviennent prépondérantes,

— les deux espeéces de Scenedesmus : au lieu de cénobes de 4 cel-

lules, il apparait des cénobes de 2, 4 cellules et des cellules isolées.
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F16. 6. — Relations Nombre de Cellules = F (Densité optique) * F (Etat nutri-
tionnel).

— Pediastrum : la taille des cénobes (fig. 4 a-4 f) et surtout les pro-
portions de cénobes de 4, 8 et 16 cellules varient (en milieu carencé,
les cultures sont constituées d'un fort pourcentage de cénobes de 8
ou 16 cellules de fortes dimensions).

— Fragillaria : seule la carence en silice donne des variations per-
ceptibles de la frustule qui peut accuser une diminution de taille de
20 % par rapport a la normale.

Le tableau Il donne les relations et les rapports poids sec et chlo-
rophylle a/10° cellules. Ces deux derniers ont été définis a partir de
cultures non carencées et pour des stades divers : croissance exponen-
tielle, phase stationnaire. L’intervalle de confiance des rapports est
généralement le plus élevé pour les especes présentant les plus fortes
variations de volumes au cours de la croissance {(cf. § 3.1.2.); tandis
que les variations des teneurs en chlorophylle englobent des cultures
exposées a des lumieres trés différentes en intensités.

La figure 7 compare l'efficacité d’extraction de deux solvants (étha-
nol, acétone). Le rapport d'extraction est toujours favorable a I'étha-
nol, et varie selon les espéces. Les cas les plus défavorables corres-
pondent aux Chlorophycées. Ces résultats montrent sans ambiguité
que la méthode d’extraction par 1'acétone sous-estime généralement la
teneur en chlorophylle d’'une population d’algues si celle-ci est & base
de Chlorophycées.
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F16. 7. — Comparaison de l'efficacité d'extraction de l'éthanol et de 1'acétone.

TasLeau III. — Biovolumes et Quotas en Carbone. — Biovolume en micron 3,
Quotas en mg pour 109 Cellules.

Espéce Biovolume Quota en Carbone
mini moyen maxi mini moyen - maxi
Scenedesmus crassus 30 100 300 11 17 34
Coelastrum microsporum 50 80 700 10 14 100
Dictyosphaerium pulchellum 65 140 520 17 24 85
Scenedesmus quadricauda 80 180 680 24 30 72.
Fragillaria bidens 200 - 280 560 34 41 84
Anabaena cylindrica 10 30 62 3 438 15
Pediastrum boryanum 60 350 900 12 60 144
Monoraphidium minutum 12 21 120 2 3,6 20

Le quota cellulaire en carbone (Tableau III) peut étre estimé & par-
tir du biovolume moyen cellulaire en utilisant les facteurs de conver-
sion donnés par Mullin et al. (1966), et Strathman (1967).

Ces rapports Chlorophylle/carbone (de 1,87 a 3,16 %) et Chloro-
phylle/poids sec (0,38 & 1,44 %) correspondent aux valeurs citées par
Parsons et al. (1961), Antia et al. (1963), Sloan et Strickland (1966),
Parsons (1961), Meeks (1974) et Capblancq (1982) qui.donnent un pour-
centage de chlorophylle compris entre 0,3 et 2% du poids sec. Le
rapport entre quota minimal et maximal de carbone exprime a la fois
les variations de tailles des cellules d'une méme espece, et le pouvoir
de division (nombre de cellules filles produites a partir d'une cellule
adulte). En fait, ces rapports évoluent constamment dans le temps
ainsi que le montrent Doucha et Vendlova (1970), Setlik et al. (1972) et
Doucha (1979). Setlik (1979) indique que le taux élevé de chlorophylle
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par unité de poids sec, dans le cas d'une population approchant de la
phase stationnaire, est la conséquence d'une part de l'adaptation a
une faible intensité lumineuse, et d’autre part de la variation du profil
d’'age de la population (rapport cellules jeunes/cellules agées).

3.1.2. VARIATIONS MORPHOLOGIQUES DES CELLULES AU CQURS DE LA
CROISSANCE

Les différentes phases d'un cycle de division cellulaire ont été étu-
diées pour chaque espece. Des cultures synchronisées, en phase expo-
nentielle et dans des conditions climatiques sub-optimales, sont suivies
(mesure de densité optique et photographie) toutes les heures (fig. 8)
durant un jour. Pour les Chlorophycées, la division cellulaire se pro-
duit durant la phase obscure (fig. 8). Pour les especes filamenteuses
(Fragillaria et Anabaena) la croissance se manifeste par une augmen-
tation graduelle de la densité de la cluture. Parmi les photographies
prises a intervalles régulier durant toute la durée du cycle, j'ai sélec-
" tionné les clichés les plus représentatifs des différentes étapes de la
croissance d'une algue (fig. 1 a 4). IIs montrent bien que l'extraordi-
naire variation de taille survenant au sein d’'une espéce lors de sa
croissance modifie sans cesse des valeurs comme le biovolume cellu-
laire ou le rapport chlorophylle/cellule. Le pouvoir de multiplication

des Chlorophycées y est mis en valeur.
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Fi1c. 8. — Suivi de ’évolution d'une culture sur 24 heurees.

Je me suis un peu plus attaché a photographier les différents stades
de grossissement et de division des cénobes de Pediastrum boryanum.
Cette espéce qui posséde un taux de croissance légérement moins
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élevé que les autres Chlorophycées étudiées (cf. § 3.1.4.) présente une
variation de biovolume passant de 60 a 900 pm?® (valeur moyenne
= 350 wm?3. A partir d'une cellule adulte plurinucléée, la formation des
cénobes fils débute par l'expulsion d’une vésicule (fig. 4 d) ol les zoo-
spores libérées a l'intérieur nagent peu de temps (5 & 15 mn), puis se
regroupent autour d'une d’entre elles pour former un nouveau cénobe
qui s’aplatit (fig. 4 e et 4f) et prend peu 4 peu ses contours définitifs
(10 a4 30 mn). Ce scénario avait été décrit par Bourrelly (1966). La
vésicule englobant le cénobe, bien visible lorsqu’il est jeune, semble
disparaitre lorsqu’il augmente de taille.

3.1.3. IMPORTANCE DU FACTEUR LUMIERE EN CULTURE

Afin d'étre capable de modéliser une culture dans un milieu fini, il
est indispensable d'évaluer le phénoméne d’ombre propre. En écosys-
téme naturel, la lumiére s’atténue rapidement avec la profondeur, ce
qui est généralement exprimé par la loi de Beer{.ambert :

I=10 *exp. (—K * Z), ol Z est la profondeur,
10 Vintensité disponible et K un coefficient d’extinction. En culture,
le coefficient K dépend a la fois de la géométrie (parametre constant)
du flacon employé (principalement sa hauteur d’eau) et de la concen-
tration de cellules. Ainsi, pour une culture placée dans un flacon
exposé a une lumieére incidente Ii, I'intensité lumineuse disponible (Id)
devient une fonction de la densité d’algues (exprimée en densité opti-
gue DO):
Id=0L * exp.(—K * DO).

Pour le type de flacon utilisé dans le cas des mesures de taux de
croissance (erlenmeyer de 300 ml), I'extinction de la lumiére a été
évaluée par rapport a la densité de cellules et pour chaque espéce
{fig. 9). Compte tenu de la lumiére incidente, ’ajustement de la courbe,
entre la densité optique de la culture (valeur unitaire qui peut étre
calculée & partir du Tableau II) et la lumiére disponible (valeur mesu-
rée au quantametre), donne une valeur K = —0,8 (fig. 10). Cette
valeur qui doit étre redéfinie pour chaque type de flacon de culture
utilisé, permet en particulier d'effectuer des corrections sur les condi-
tions lumineuses liées a4 la mesure d'un taux de croissance. K peut
varier de —0,5 & —4 et plus, selon la géométrie du systeéme de culture
utilisée.

Myers (1953) avait relié le taux de croissance d’'une culture de Chlo-
rella a4 la baisse d'intensité lumineuse par self-shading mais 1'impor-
tance de cette correction a parfaitement été mise en évidence par
Livansky (1979) qui tient compte des radiations non absorbées pour
décrire un taux de croissance. Cette correction en fonction de la den-
sité des cellules est également importante pour les incubations desti-
nées aux mesures de photosynthése (Senger et Fleischhacker 1978).
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3.1.4. INTERACTION LUMIERE-TEMPERATURE

Les figures 11 a 18 reportent les taux de croissance des huit especes
considérées. Les cultures ont été soumises a des températures com-
prises entre 15 °C et 33 °C, excepté pour Fragillaria qui fut testée a
rée au quantameétre), donne une valeur de K = —0,8 (fig. 10). Cette
10 °C. Pour chaque température, peuvent étre définis (ajustement gra-
phique — trait continu) un taux de croissance optimal pm (T), et une
intensité lumineuse optimale Iopt (T). Les variations de Iopt (T) en
fonction des espéces et selon la température est reportée fig. 19.
L’examen des figures 11 2 18 appelle les remarques suivantes :

— pour toutes les espéces a l'exception de Fragillaria, pm (T) s’ac-
croit avec la température, la valeur asymptotique correspondant a
30 °C ou plus; ,

— les Chlorophycées atteignent les taux de croissance les plus éle-
vés pour des températures excédant 25 ou 30 °C, alors que 'optimum
est de 20 °C pour Fragillaria ;

— le taux de croissance le plus élevé a été mesuré sur une culture
de Monoraphidium, pm (35°C)=19;

— la croissance de Anabaena requiert des intensités lumineuses
nettement plus basses que les autres especes ;

— Topt (T) varie dans le méme sens que la température. Fragillaria
semble ne pas suivre ce méme schéma.

Les paramétres de croissance ont été mesurés avec une photopé-
riode de 15/9. Afin d’estimer les conséquences de ce choix arbitraire,
une expérience supplémentaire & 25 °C a été réalisée pour replacer
cette valeur parmi une gamme d’éclairements journaliers allant de 1
2 24 heures (fig. 20).

Les résultats expriment les relations complexes existantes entre
d’une part le taux de croissance, les phases de division, la morphologie
des cénobes, l'adaptation & l'éclairement, et d’autre part l'intensité
lumineuse, la photopériode, la température et le cas échéant les condi-
tions nutritionnelles. Le lien entre rythme de division et synchroni-
sation a été évoqué par de nombreux auteurs (Komarek et Simmer
1965 ; James 1966 ; Caroll et al. 1970; Darley et Volcani 1971). Les
modalités de morphogeneése des cellules filles, rappelées pour les prin-
cipales espéces par Setlik (1979), ont été remarquablement décrites
pour Scenedesmus quadricauda par Doucha et Vendlova (1970), Steen-
bergen (1975), et Zachleder et al. (1975). La formation de chaque
cénobe ou stade cellulaire est déterminée par la durée de la photo-
période, la division proprement dite et la libération des cellules filles
se produisant durant la phase obscure, la distribution en taille des
cénobes étant liée au taux de croissance (Setlik 1979). Les variations
de la morphologie des cénobes ou des cellules peut varier (Setlik
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Fic. 11. — Scenedesmus crassus. Variations du taux de croissance pour différen-
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F16. 13. — Dictyosphaerium pulchellum. Variations du taux de croissance pour
différentes combinaisons Lumiére-Température. Variation de pgopt en fonction

de la température.
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1979) : pour une phase de croissance plus longue, la proportion de
cellules meéres dans la population est supérieure a celle qui résulte
d'un taux de croissance élevé. Les variations morphologiques induites
par les limitations en nutriments (§ 3.1.1.) ont été remarquées par
d’autres auteurs :

— apparition de stades unicellulaires chez Scenedesmus obliquus,
cas d’une carence en phosphore (Shubert et Trainor 1974),

— apparition de cellules isolées sexuées chez Scenedesmus obliquus,
cas d'une carence en azote (Trainor et Burg 1965 a),

— contréle du nombre de cellules par cénobe (4, 8, 16) chez Coelas-
trum microsporum par la concentration en phosphore dans le milieu
(Chan 1976).
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3.1.5. ASSIMILATION DE CARBONE

Les profils de photosynthése obtenus n’ont pas été représentés. Ils
sont semblables aux profils obtenus par des incubations sur le ter-
rain : inhibition plus ou moins prononcée pour les fortes intensités
lumineuses et optimum variables selon la température et les especes.
Conformément au modele proposé par Talling (1955 et 1957), deux
paramétres peuvent étre reliés a la forme des profils et a leurs
variations :

— la capacité photosynthétique optimale (Pmax),

— l'intensité seuil de saturation de la photosynthése par la lumi¢re
(Ik). :

Ces deux paramétres sont déterminés graphiquement & partir des
profils. La capacité photosynthétique (Pmax) varie de 0,88 (Scenedes-
mus quadricauda, 15 °C) a 13,6 mg Carbone assimilé/mg Chlorophylle
a/heure (Dictyosphaerium, 30 °C). Pmax et Ik évoluent tous deux dans
le méme sens que la température, Ik variant dans une plage assez
étroite : entre 90 (15 °C) et 244 (30 °C) pour l'ensemble des autres
especes, a l'exception de Anabaena pour laquelle les faibles valeurs
de IK (40 a 54 wE.m™2.s7') confirment la sensibilité aux forts éclaire-
ments,

Les valeurs trouvées de Pmax paraissent un peu plus élevées que
celles trouvées par Aruga (1965) en culture. On remarque cependant
que l'augmentation de Pmax avec la température (fig. 22) correspond
a un Q10 voisin de 2, ce qui est en accord avec la relation établie par
(Capblancq 1982) a partir de plus de 1000 données relevées dans la
littérature. De’ méme, les valeurs prises par Ik appartiennent a la
plage de valeurs citées par Rhode (1965) et Harris (1978).

Un troisieme parameétre [lopt (PS)] peut étre déterminé sur les
courbes de photosynthése en fonction de l'éclairement. Malgré les
imprécisions liées 4 la détermination graphique et les effets toujours
possibles du préconditionnement des cultures, ce parametre est assez
voisin de Yopt (T) (cf. § 3.1.4. et fig. 23), les plus grands écarts corres-
pondent & Pediastrum et Fragillaria.

3.2. Modélisation du taux de croissance

3.2.1. ECRITURE DU MODELE

Trois familles d’équations peuvent rendre compte de la relation
croissance-intensité lumineuse. Ces expressions ont été employées par
divers auteurs pour décrire un taux de croissance ou un taux de pho-
tosynthese en fonction de la lumiére. 11 s'agit des équations suivantes :

~— équation de Michaelis-Menten : g = pm * I/(kI + I), utilisée
Chen-Orlob (1968) ;
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— équation de Steele : p=pm * a * I * exp.(l1—a * 1),
donnée par Steele (1962), utilisée par Lehman (1975), Cloern (1976) ;

— équation de Smith: u=pm * a * I/[1 4+ (@ * I)?]3, donnée
par Smith (1936) et utilisée par Talling (1957), Vollenweider (1965) et
Fee (1969), avec a = 1/Iopt.

Dans une précédente étude (Guerri et al. 1981), les tests d’ajuste-
ment nous ont conduit a retenir '’équation de Smith. Cependant,
cette formulation ne restitue pas l'inhibition de la croissance par les
fortes lumieres, phénomeéne important pour certaines espeéces telles
Anabaena ; dans ce cas, le taux de croissance est surestimé. L’équation
de Michaelis-Menten présentant le méme défaut, 1'équation de Steele
est choisie pour traduire linfluence de la lumiere sur le taux de
croissance.

TaBLEAU IV. — Parameétres de modélisation du taux de croissance. —
Uopt (T) =A*T2+B*T+Cetlopt(T) =D*T2+E * T+ Favec T en °C,
Iopt en yE.m-2s-1. et y en j-1. — Domaine de définition: 15°C < T<35°C
pour toutes les especes sauf 10 °C < T< 30 °C pour Fragillaria.

Uopt (T) Iopt (T)
B C D E

Scenedesmus crassus —0,0062 0,3474 -—3,2045 0,1157 1,2476 111,7
Coelastrum microsporum —0,0042 0,2805 —29170 0,30 — 6,50 160
Dictyosphazrium

pulchellum —0,0050 0,3180 —3,390 0450 — 30 78,75
Scenedesmus quadricauda  —0,0068 0,410 —4,4490 0,120 3,80 50
Fragillaria bidens —0,0062 0,252 —1,440 —1,110 4730 —222
Anabaena cylindrica —0,0016 0,1031 —0,904 0,055 — 0,025 33,1
Pediastrum boryanum —0,0041 02597 —2,877 0,13 33 19

Monoraphidium wminutum —0,0023 0,1995 —2,203 0,2875 0,425 9,25

3.2.2. CALIBRATION DES PARAMETRES

Les estimations de um (T) et Iopt (T) peuvent étre décrites par une
fonction polynomiale de la température (ajustement par méthodes
des moindres carrés).

Exemple pour Coelastrum :
pm (T) =—0,00425 * T2 + 0,2805 * T-—2917 (1)
Iopt (T)= 03 * T2—6,5 * T + 160 (2)
ou pm (T): taux maximal spécifique de croissance (par jour)
Iopt (T): intensité lumineuse optimale en yE.m™2.s™.
T : température en degré Celcius.

Pour Coelastrum, ces fonctions sont définies pour 15 < T < 35 °C.

L'utilisation d’un systéme d’équation formé de (1) et (2) et de 'équa-
tion de Steele perinet d'estimer simplement un taux de croissance
maximal en conditions optimales en fonction de la température, et
I'intensité lumineuse optimale correspondante.


http://jaE.m-2.s-l

PARAMETRES DE CROISSANCE 247

(31

"2AI9SQO 20UESSIOID 9P XNEJ, 19 1Ippad OUBSSIOId Op XNE], SIS uosreredmio) — ‘g "9i4

SPAIOSQO  9OUDSSIOND  SP  XNDL

2 ! 0 ¢ 1 0
A 0 0 :
o |
,
e
2 . _ o_N i Q%
° ; 70
. . e oty
. ./ Y | . Y # | - o i e .m... i
. . L . / Pt
Y ..... * “.. - . y v ¢ u.u.
ﬁ ﬁ ﬁ _
¢ 2 mmt.v.ma aouDSSI0Nd 9P xmo._.



Sl

248 A. DAUTA (32)

Les valeurs des paramétres permettant de modéliser um (T) et Iopt
{T) en fonction de la température (T) sont donnés Tableau II1.

L'incertitude relative sur le taux de croissance prédit i l'aide de
ces parametres est comprise entre 3 et 20 % (Brunel et Guerri 1980).

3.2.3. VERIFICATION ET VALIDATION DU MODELE

Pour chaque espece, et pour chaque combinaison Température-
Lumiére, le taux de croissance a été modélisé par 1'équation de Steele
{en utilisant les coefficients du tableau IV) et reporté sur les figures
11 & 18 (trait discontinu).

On enregistre certains écarts avec les valeurs expérimentales,
comme par exemple pour Scenedesmus crassus (fig. 11 pour 15 °C) ou
Scenedesmus quadricauda (fig. 14 pour 20 °C), mais dans 1'ensemble
le taux de croissance estimé par le modele est proche du taux mesuré
expérimentalement et l'inhibition par les fortes intensités lumineuses
est bien retracé pour Anabaena.

Afin de valider ces modeles, les taux de croissance n'ayant pas servi
T«-+4 la détermination des parameétres et mesurés au cours d’expériences
diverses (ex.: suivi 24 heures, cultures meres, cultures utilisées pour
estimer les relations poids sec, chlorophylle, etc.) ont été comparés
aux taux de croissance calculés en fonction des conditions expérimen-
tales. Dans de nombreux cas, l'intensité lumineuse incidente disponi-
ble pour les algues a dii étre corrigée (coefficient K, <f. § 3.1.3.) pour ce
calcul. La comparaison entre valeurs calculées et valeurs mesurées
{fig. 21) montre que les modeles donnent une estimation satisfaisante

du taux de croissance en conditions optimales en nutriments.

3.3. Approximation du taux de croissance a l'aide des mesures
d’assimilation photosynthétique

Les données de l'assimilation de carbone par photosynthése peuvent
£tre utilisées pour calculer un taux de croissance g de la population.
Si l'on estime que le carbone cellulaire représente une constante pour
une espéce donnée, tout doublement de ce stock implique une divi-
sion cellulaire. La multiplication q du carbone cellulaire est telle que :

q =e#, avec e# = 2° (p = nombre de division par jour). Si dC/dt
représente le taux de photosynthése nette d'une population d’algues,
il est possible de déduire un taux de croissance { Eppley 1968, Peterson
1978, Capblancq 1982): p =1/dt) * Log (1 + dC/C), our C représente
le carbone cellulaire.

L’'application aux valeurs mesurées au § 3.1.5., pour un cycle d’'éclai-
rement de 15 heures et en supposant que le rapport respiration/Pmax



(33) PARAMETRES DE CROISSANCE 249

) 2 ,
s00]K(HE/MZ /5 ) g 500 007 15Fmax o
® en
400] & 400| (\ ° a0o 400} 12
@ ° Qmj o ° Mg Cogsim.
00 o 3004 ] 300: ] 3004 o I par -
00| o 2001 ° 200] ° * 200 o , I8
. . . .8 mg Chl.a/h
looj . * o o, "t 00 s 100 3
ol — ol ~ ol —= o
0 15 20 25 30 015 2025 0 0 15 20 25 30 10 15 20 25 30

Ke (WE /m2/s )

5004 [ 8004 5001 r5 Pmcx o
400! Zg] 400} 400 e & ‘

Ac . o | ™Cqssim,
3004 o 60 . 200{ 300 9

. . . par
2004 ¢ 40. . 200 $ 200 ° 6
g ¢ e . mg Chl.a/h
100} @ 20/ A 100 & 3
0 0 o ol—2 Lo
10 15 20 25 20 0 15 20 25 30 0 15 20 25 30 10 15 20 25 30
Température

FiG. 22, — Parametres de la photosynthése. Evolution de Ik et Pmax en fonction
de la température.

scoloPt(T)

@ / et # 30°C
0. o 25°C
* 20°C |

e 15°C |
o tQ°C

100200 300 400500 O 100 200 3004005&)

@/

s ME/m/ s

Qk
0 150 250 300 45050 J0 20 40 60 80 190 0 10 250 %0 4% 5% % 100 200 300 400 50
Topt (incubation 14C )

100 200 300400 500 O
500-

Fic. 23. — Comparaison entre 'Intensité optimale estimée Iopt (incubation 14C)
et I'Intensité optimale prédite par le modele : Iopt (T).

2, Hea 2. Heo 2 Ucc ,Ucu
4 *
1 ° 1 e W
o,/ o
o
0 T 20 i zo i 20 T 2 Nog
2. Yeq 2.Ueg 2Ycg Ucqg
’ aﬁz 1 a 1 ‘ / : /
o °" - <

o Q,

0 | 20 i 30 i 20 1 2 Umod.

9 10°C °15°C ® 20°C * 25°C % 30°C
F1c. 24, — Comparaison entre le taux de croissance (wca) calculé a partir de
Pmax et le taux de croissance (ypmod) calculé par modélisation.



250 A. DAUTA 34)

= 0,1 [valeur moyenne généralement admise, bien que Harris (1978)
indique des variations entre 0,01 et 0,05] s’écrit :

#=Log{l +(15 * Pmax—24 * Pmax * R)/C] (3)
avec p exprimé par jour, et Pmax exprimé en carbone assimilé par
cellule.

La figure 24 donne la comparaison entre le taux de croissance cal-
culé par le modele de Steele (pmod) et celui calculé d’apres 1'assimi-
lation de carbone (uca). La corrélation est relativement bonne pour
la majorité des espéces, sauf pour Fragillaria ou le calcul par le car-
bone assimilé prévoit un taux de croissance trop élevé.

4. — DISCUSSION

En conditions nutritionnelles non limitantes, le taux de croissance
d'une population d’algues est une fonction de I'éclairement et de la
température. L'interdépendance entre ces deux parametres, encore mal
quantifiée malgré le nombre d'études consacrées a I'écologie du phyto-
plancton, a été étudiée pour huit espéces d’'algues d’eau douce.

La détermination de la croissance dune population d’algues en cul-
ture étant basée sur l'augmentation de la biomasse, plusieurs modes
d’expression de celleci ont été comparés. Le suivi d’'une culture par
densité optique parait étre le parametre le plus fiable. La corrélation
de cette mesure avec d’autres unités d’expression de la biomasse est
satisfaisante mais doit étre cependant utilisée avec précaution. Par
exemple, si 'on se réfeére a la densité de cellules, les variations mor-
phologiques au cours de la croissance ou liées aux conditions nutri-
tionnelles peuvent modifier la relation linéaire Nombre de cellules
= A * Densité Optique. Au cours de la croissance, la variation conti-
nuelle de parametres tels le poids sec/cellule ou le carbone/cellule
ne permet pas d'établir avec précision des relations linéaires avec
le nombre de cellules. Ces variations, mises en évidence pour des cul-
tures non limitées en nutriments par Doucha et Vendlova [(1970), sont
encore plus marquées (Healey et Hendzel 1979) dans le cas de cultures
carencées : changement de rapports stoechiométriques, des tailles des
cénobes ou des cellules — par exemple, 'accroissement de taille des
cellules observé chez Pediastrum duplex par Fuhs et al. (1972) et
Lehman (1976) dans le cas de carence en azote. Dans ce travail, le
réle de la photopériode a €té étudié de facon tres fragmentaire. Les
relations complexes existant entre photopériode, synchronisation et
rythme de division ont été mises en valeur par de nombreux auteurs
dont Paasche (1968) et Setlik (1979). Si les cultures permettent de
calculer les taux de croissance des populations a partir de parameétres
de biomasse mesurés dans des conditions d’éclairement trés précises,



(35) PARAMETRES DE CROISSANCE 251

il n’en est pas de méme dans les milieux naturels ol les mesures por-
tent sur un ensemble plurispécifique, extrémement dilué dans un
milieu multi-directionnel non contrdlé. C'est pourquoi il nous a paru
intéressant de tester la valeur des parametres généralement utilisés
par les phytoplanctonologistes (chlorophylle, assimilation photosyn-
thétique de carbone).

Nos résultats confirment d’'une part I'extréme variabilité des rapports
nombre de cellules/poids sec/chlorophylle. Ils montrent que s'il existe
une assez bonne correspondance entre les taux de photosynthese et de
croissance, les informations fournies par des mesures de photosyn-
these sont plus aléatoires. En dehors des problémes posés par le pré-
conditionnement @ la lumiére (Jorgensen 1964), la conversion des taux
de photosynthése en taux de croissance suppose la prise en compte
de parametres tels le quota cellulaire en carbone et la respiration. Or,
ces parametres sont susceptibles de varier au cours d'un cycle de
division cellulaire et avec les conditions nutritionnelles. Senft (1978)
montre par exemple qu’'en conditions nutritionnelles défavorables,
Pmax dépend des réserves cellulaires en phosphore ; il établit ainsi
un modele hyperbolique tel que : Popt = Popts * (1—Kq/Q) ou Kq
et Q sont les stocks intracellulaires en phosphore. Pour des cultures
carencées en azote, Rhee (1978), Eppley et Renger (1974) et Glover
(1980) trouvent une bonne corrélation entre Pmax et le taux de crois-
sance dans le cas oll Pmax est exprimé par unité de chlorophylle, et
pas de correspondance si Pmax est exprimé par cellule, ce qui résulte
a la fois des variations du quota cellulaire en chorophylle et de la
taille des cellules en fonction du degré de carence. Enfin, la valeur
moyenne de respiration utilisée dans 1'équation (3), déduite des valeurs
de la littérature, peut difficilement étre considérée comme une cons-
tante, mais plutét comme une fonction complexe de la température
(Jones 1977), de 1a taille des cellules (Banse 1976}, de 1'dge de la cul-
ture (Ryther 1954, 1956 a, 1956 b) et vraisemblablement de l'état nutri-
tionnel des algues (Capblancq 1982). Laws et Wong (1978) donnent la
respiration comme une fonction complexe = (A + Bu)/(2u + A + Bu)
ol A est la respiration basale et l'excrétion, et By la perte en car-
bone dépendant de la croissance. Malgré ce nombre impressionnant
d’incertitudes qui démontrent la nécessité de poursuivre les recher-
ches sur les problemes liés a la respiration, on peut considérer que les
mesures de production donnent des informations sur les potentialités
de développement d'une population en fonction de la lumiere, a défaut
d’'une mesure du taux d’accroissement réel. Toutefois, dans le cas de
cultures non limitées en nutriments et moyennant quelques précau-
tions relatives au protocole expérimental, on peut utiliser cette
méthode pour déterminer rapidement le taux d’accroissement des
algues.
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Les taux de croissance les plus élevés concernent les Chlorophycées
et ce pour des températures supérieures a 20 °C. Les valeurs de l'opti-
mum thermique déduites de nos expériences corroborent les observa-
tions de nombreux auteurs; les température optimales des Chloro-
phycées sont le plus souvent supérieures 2 30 °C (Felfoldy 1962, Aruga
1965, Gargas 1978), celles des Cyanophycées comprises entre 27 et
35 °C (Kriiger et Elof 1978). L’'optimum est plus bas pour la Diatomée
Fragillaria bidens (20 °C), et comparable 4 ceux trouvés pour différen-
tes Diatomées marines par Eppley (1977), les valeurs pour les Diato-
mées d’eau douce restant rares. Anabaena ne posséde pas un taux de
croissance maximal trés élevé (pmax = 0,7) mais pousse a de faibles
intensités lumineuses ; Van Liere et al. (1978) ont observé un compor-
tement similaire en comparant une Chlorophycée et Oscillatoria agar-
dhii, mais dont l'intensité lumineuse optimale (20 a 40 w.m™) est
cependant plus élevée que celle d’Anabaena. Les variations de V'inten-
sité optimale requise, déja observées par divers auteurs tels Sorokin
et Krauss (1962), Smayda (1969), Cloern {1976) ou Eppley (1977), sont
ici clairement quantifiées. Une comparaison des résultats obtenus avec
les données bibliographiques montre que ces valeurs sont assez pro-
ches de celles recensées par Fogg (1965), Stankovic (1960), Hutchinson
(1967), Moss (1973), Eppley (1977), Patrick (1979) ou Gargas (1978),
valeurs estimées sur le terrain ou mesurées en laboratoire.

A partir des deux parametres Iopt et uopt et de leur relation avec
la température, il est possible de prédire avec une assez grande certi-
tude le taux de croissance d’un population. Cependant, les valeurs
prédites surestiment généralement V'inhibition par les fortes intensi-
tés lumineuses. Deux explications peuvent étre formulées :

— l'équation de Steele ne donne qu'une approche encore impar-
faite du phénoméne d’inhibition par la lumieére,

— le taux de croissance mesuré aux fortes intensités lumineuses
intégre une certaine capacité des algues a s’adapter rapidement

(24 heures) aux conditions lumineuses {Steeman-Nielsen et Jorgensen
1968).

Le modéle présenté décrit le taux de croissance et l'intensité opti-
male comme des fonctions paraboliques de la température (méthode
empirique utilisée par Ahlgren 1978), ce qui permet en particulier de
modéliser une chute assez brutale du taux de croissance lorsque la
température optimale est dépassée. Par contre, ce type de formulation
ne tend pas tangentiellement vers zéro pour les faibles températures,
ce qui corespondrait mieux aux observations réalisées dans le milieu
naturel. En fait, dans la plage de température qui nous intéresse et
qui représente une réalité écologique (10 & 30 °C), on peut admeitre
que le modele restitue bien les phénoménes mesurés. La littérature
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fournit une variété d'équations reliant le taux de croissance optimal
a la température ou a la lumiére. Citons par exemple :

=pum * a * I * exp(l1—b * I), Vollenweider (1965). Cette
formulation permet de modéliser les effets stimulants et inhibiteurs,
mais p reste toujours inférieur a popt.

pw=pm * T, DiToro et al. (1971), le taux de croissance est consi-
déré dans une premieére approche comme linéairement dépendant de
la température.

v=pum * exp (a * T), Eppley (1972). La dépendance exponen-

tielle, également employée par Cloern (1976), est la formulation la plus

utilisée et sans doute la plus exacte tant que I'on ne dépasse pas la
température optimale.

p=pm * exp(—23 * (T-— Topt)/(Ts — Topt) ) pour T > Topt

ou pum * exp (—2,3 * (T — Topt)/(Ti — Topt) ) pour T < Topt

Cette approche basée sur la loi Normale est donnée par Lehman et
al. (1975)
p = pm(T —Topt) Bjerman (1976).

En réalité, toutes les formulations citées, y compris celle adoptée
dans cet article, présentent un défaut, et il appartient au modélisateur
de choisir la formule qui décrit le mieux le taux de croissance dans
Iintervalle de température choisi. Une formulation par un systéme
de deux équations décrivant indépendamment le taux de croissance
respectivement au-dessous et au-dessus de la température serait peut-
étre une solution a4 envisager.
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